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“Combativos cuando numerosos, provocadores cuando lejanos, temerarios cuando
anénimos, y proféticos cuando ya es demasiado tarde...”

(Fragmento de la presentacion del ciclo 2015 del programa radial “La venganza sera terrible”, del musico y
escritor Alejandro Dolina)

Un poco asi son los conceptos de esta tesis.
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1. ABREVIATURAS

1.1 - Abreviaturas institucionales

ACM: Amherst Collegue Museum, Amherst, USA; AMNH: American Museum of
Natural History, New York, USA; CPJLO: Coleccion de Paleontologia José Luis
Oyarzun, Puerto Natales, Chile; DGM: ex Direccion de Geologia y Mineralogia, Rio de
Janeiro, Brasil, FMNH: Field Museum of Natural History, Chicago, USA; IBIGEO:
Instituto de Bio y Geociencias del Noroeste Argentino, Rosario de Lerma, Argentina;
MACN: Museo Argentino de Ciencias Naturales "Bernardino Rivadavia”, Buenos Aires,
Argentina; MCNAM: Museo de Ciencias Naturales y Antropolégicas de Mendoza "J. C.
Moyano", Argentina; MGP: Museo di Geologia e Paleontologia, Universita degli Studi
di Padova, Italia; MHNSR: Museo de Historia Natural de San Rafael, Argentina; MLP:
Museo de la Plata, Argentina; MNHN Bol: Museo Nacional de Historia Natural, La Paz,
Bolivia; MNHN: Muséum national d’Histoire naturelle, Paris, Francia; MPEF: Museo
Paleontolégico Egidio Feruglio, Trelew, Argentina; MPM: Museo Regional Provincial
Padre "M. ]. Molina", Rio Gallegos, Argentina; PVL: Coleccion Paleontologia de
Vertebrados Lillo, Facultad de Ciencias Naturales e Instituto Miguel Lillo, Universidad
Nacional de Tucuman, Argentina; SGO: Museo Nacional de Historia Natural de
Santiago, Chile; UF: Florida Museum of Natural History, Universidad de Florida, USA;
UNPS]JB: Repositorio Cientifico y Didactico de la Facultad de Ciencias Naturales de la
Universidad Nacional de la Patagonia San Juan Bosco, Comodoro Rivadavia,

Argentina; YPM-PU: Yale Peabody Museum, Yale University, New Haven, USA.



1.2 — Abreviaturas anatomicas

Craneanas y mandibulares no dentarias

aant
aci
acig
adm
aep

aimto

al
aot
apal
astm

astp

besf
bo
bul
capal
cav endoc
cc
ccor
cfac
cfro
ci
cm
cmand
cmster
cnuc
coa

cocc

cocl
coe
cot
cpal
cpet
cpg
cpref
cpt
cptimp
crcig
csag
csc

Ampolla anterior

Arteria carétida interna
Arco cigomatico

Arteria diploética magna
Ala epitimpanica

Apertura interna del meato

tubular osificado
Aliesfenoides

Arteria orbitotemporal
Aponeurosis palatina
Arteria estilomastoidea

Arteria estapedial

Basiesfenoides
Basioccipital

Bula

Canal palatino
Cavidad endocraneana
Crus commune
Cresta coronoides
Cresta facial
Crestas frontales
Canal infraorbital
Cresta meatal
Condilo mandibular
Cresta masetérica
Cresta nucal
Coanas

Condilo occipital

Coclea

Cresta occipital externa
Canal orbitotemporal
Cresta palatina

Cresta petrosa

Canal postglenoideo
Comisura prefacial
Cresta pterigoidea
Cavidad paratimpanica
Cresta cigomatica
Cresta sagital

Canales semicirculares

fopt

fosmand

fosmx
fot
fov

fpalm
fpc
fpg
fpir
fro

frt

fsm
fso
fstm

fstp
fsub
fyug
mae
mai

na
lun
occ
oesf
orb

pa
pacpet

pal
pcor
pet
pfac
pis
plac
pmx
pPpg
ppo
ppoc
pprg
prom

Foramen postemporal
Fosa mandibular

Fosa maxilar

Foramen orbitotemporal
Foramen oval

Foramen palatino mayor

Foramen palatino caudal
Foramen postglenoideo
Fenestra piriforme
Frontales

Fordmenes de la region
temporal

Foramen suprameatal
Foramen supraorbital
Foramen estilomastoideo
Fosa estapedial

Fosa subarcuata
Foramen yugular
Meato auditivo externo
Meato auditivo interno
Maxilar

Nasales

Lunar

Occipital
Orbitoesfenoides
Orbita

Parietales

Proceso anteromedial de la
cresta petrosa
Palatino

Proceso coronoides
Petroso

Proceso facial
Pisiforme

Proceso lacrimal
Premaxilar

Proceso postglenoideo
Proceso postorbital
Proceso paraoccipital
Proceso preglenoideo
Promontorio



csca
cscl
cscp
csup

ctimp

ctrans

cun

eopet

escf
esc
fai

fas

fc

fec
feo
fep
fescf
fesf
fev

ffs

fg
fi
flac
fm
fmand
fment
fo
foet
foi
fom

Dentarias

Canal semicircular anterior
Canal semicircular lateral
Canal semicircular posterior
Canal supraorbital

Cavidad timpanica

Cresta transversa

Cuneiforme

Exposicién occipital del
petroso

Escafoides

Escamoso

Foramen acustico inferior

Foramen acustico superior

Foramen condilar

Fenestra coclear
Fisura esfenorbital
Fisura esfenopalatina
Fosa escafoides

Fisura esfenotimpanica
Fenestra vestibular

Foramen facial secundario

Fosa glenoidea
Foramen incisivo
Foramen lacrimal
Foramen maghum
Foramen mandibular
Foramen mentoniano
Foramen 6ptico
Foramen etmoidal
Foramen infraorbital
Foramen mastoideo

Denticion superior

22 cr
22 cr+cro

amfc

amlfc
cem

cingd

cingdl

22 cresta

22 cresta + crochet
Apertura mesial de la fosa
central

Apertura mesiolingual de la
fosa central

Cemento

Cingulo distal

Cingulo distolingual

prstil
resf

rmed
rthi
scty
sep

sfpalm

sinf

smhyd
spi
Ss

ste

svdt

svtm
svtr
te
ti
tvp
unc

vcp

ve
veo
vet
vhg
vot
vsm
vt

yu

Proceso estiliforme

Rostro esfenoidal

Reborde medial

Receso timpanohioideo
Salida de la chorda tympani
Seno epitimpdanico

Surco del foramen palatino
mayor

Sinfisis

Surco milohioideo

Seno petroso inferior
Seno venoso sigmoideo
Surco asociado al tubo de
Eustaquio

Seno venoso diploico

transversal

Seno venoso temporal
Seno venoso transverso
Tubo de eustaquio
Timpanico

Tensor veli palatini
Unciforme

Vena emisaria capsuloparietal

(o postglenoidea)
Vestibulo

Vena emisaria occipital
Vena emisaria temporal
Vena hipoglosal

Vena orbito-temporal
Vena suprameatal
Vasos temporales

Vena yugular interna
Yugal

Denticion inferior

crprt
cling

cristd

prtcristd

parcristd
prtlfd
hflxd

Cresta del protocénido
Cresta lingual

Cristida

Protocristida

Paracristida
Protoléfido
Hipofléxido



cingdl (alto) Cingulo distolingual alto

cingl
cinglb

cingm

cingml
clmme
clmpa
crint
crmltp
cling
eclfo
fantlab
fdist
flabmed
fling
fplab
hcno
hlfo
mestl
mtlfo
pacno
pacnul
palfo
parstl
prtcno
prtifo

Cingulo lingual
Cingulo labial

Cingulo mesial

Cingulo mesiolingual
Columna del metacono
Columna del paracono
Cresta intermedia
Crestas multiples
Cresta lingual
Ectolofo

Foseta anterolabial
Foseta distal

Foseta labial media
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2. RESUMEN/SUMMARY

Dentro del suborden Toxodontia (Notoungulata), los “Notohippidae”
(Ameghino, 1894) corresponden a notoungulados de mediano tamafo
(generalmente), caracteristicos entre el Eoceno temprano y el Mioceno temprano de
América del Sur, siendo la Edad Mamifero Deseadense (Oligoceno tardio) el periodo
en el que se registra la mayor cantidad de géneros. Por su denticiéon (en general
completa y cerrada, con caninos incisiviformes, tendencia temprana a la hipsodoncia
y cemento en la superficie de los molares en los géneros mas modernos) han sido
considerados uno de los grupos de pastadores mas antiguos del subcontinente. Desde
un punto de vista sistematico-filogenético, corresponden a un grupo controversial
cuya monofilia (y la de los agrupamientos internos “Rhynchippinae” vy
“Notohippinae”) estad fuertemente cuestionada. En este contexto se presentan dos
interrogantes principales, los cuales han estructurado esta tesis y dirigido el planteo
de los objetivos especificos; (1) ;constituyen los “Notohippidae” (y sus
agrupamientos internos “Rhynchippinae” y “Notohippinae”) grupos que reflejan
ancestralidad comtn? y (2) ;qué informacién brinda la morfologia del craneo y de la
mandibula en relacién a dos aspectos paleobioldgicos fundamentales como son el tipo
de alimentacidn y la masa corporal?.

El primero de ellos implicé la descripciéon anatémica detallada del material
fosil. La implementacion de técnicas no destructivas para la observacién de
estructuras internas (andlisis por tomografia), permitié profundizar en la descripciéon
del oido y del basicraneo en general. Paralelamente, las descripciones constituyeron
la fuente de datos para la matriz de caracteres del analisis filogenético, cuyos
resultados desafian severamente la hipotesis de monofilia de los “Notohippidae”. En
cuanto a los agrupamientos internos, no se identificé ningun clado que agrupe a los
“Rhynchippinae”, mientras que en el caso de los “Notohippinae”, la sinonimia de
varios de los géneros que originalmente conformaban el agrupamiento y la condicién
parafilética de los “Notohippidae”, hacen de éste un clado de relativa relevancia
sistematica.

El segundo eje se abord6 desde la morfometria geométrica, siguiendo
metodologias aplicadas en grupos fosiles afines (ej. Toxodontidae) y basadas en el
planteo de analogias con ungulados actuales. Los andlisis de craneo brindaron
estimaciones de masa (a partir del tamafio del centroide) para su comparaciéon con
estimaciones previas en base a ecuaciones alométricas. Por su parte, los resultados
que arrojaron los andlisis de la mandibula sugieren, al menos en los “Notohippidae”
deseadenses y post deseadenses, un tipo de alimentacion por pastoreo o mixta,
siendo menos probable un habito ramoneador estricto. Métodos alternativos como
analisis de microdesgaste dentario o analisis de isO6topos estables permitiran, a
futuro, complementar estos resultados y contribuir ain mas al conocimiento integral
de un grupo cuyo estudio ha estado histéricamente orientado al campo sistematico.



Summary

Among Toxodontia, the “Notohippidae” (Ameghino, 1894) were medium-size
notoungulates (generally) that inhabited South America from the early Eocene to
early Miocene, achieving their highest diversity during the Deseadan South American
Land Mammal Age. Based on their teeth morphology (generally complete and closed
dentition, incisiform canines, early tendency to hypsodonty and cementum-covered
crowns in the younger representatives), they have been considered one of the oldest
grazers of South America. From a phylogenetic perspective, they represent an
extremely controversial family since the monophyly of the group (and its subfamilies
“Rhynchippinae” and “Notohippinae”) has been severely challenged. In this context,
two main questions arise that have been addressed in the present thesis: (1) Are
“Notohippidae” (and the subfamilies “Rhyncippinae” and “Notohippinae”) natural
groups that reflect common ancestry? and (2), what can be inferred from skull and
mandible morphology regarding two critical paleobiological issues, such as feeding
behavior and body size?

The first question required an extremely detailed anatomical description of the
fossil specimens included in the thesis. The use of non-destructive imaging
techniques (CT-scanning and 3D reconstructions) allowed for a more detailed
account of the ear region and basicranium. Anatomical descriptions were also the
data source for the phylogenetic analyses, whose results did not support
“Notohippidae” monophyly. Regarding subfamily grouping, “Rhynchippinae” were not
recovered as a clade. As for the “Notohippinae”, although phylogenetic analyses
suggested certain support for the subfamily, the paraphyletic condition of the
“Notohippidae” and the synonymy of most of the genera that were originally grouped
within the clade, make “Notohippinae” a group of minor relevance in the systematic
context of Toxodontia.

The second question was addressed from a geometric morphometric
approach, following methodologies previously applied in other closely-related
Toxodontia (i. e. Toxodontidae). These methods are based on the comparison with
modern functional analogues. Skull shape analyses provided body mass estimates
(obtained from centroid size) to compare with estimates based on classical allometric
equations. On the other hand, mandible shape analysis suggested (at least for some
Deseadan and Santacrucian representatives) a grazer or mixed feeding behavior.
Alternative approaches such as enamel microwear or stable isotopes analyses could
complement these results and contribute to a better understanding of key ecological
issues of “Notohippidae” other than systematic and phylogeny.



3: INTRODUCCION GENERAL

La fauna de mamiferos endémicos de América del Sur evolucioné durante gran
parte del Cenozoico en un contexto de aislamiento geografico que culminé con la
formacién del Istmo de Panama hace alrededor de 3 Ma. Esta circunstancia hizo de
ésta una fauna particular y muy diferente de la fauna mamaliana coetanea del
hemisferio norte (Simpson, 1950; Marshall et al., 1983; Pascual et al.,, 1985, 1992,
1996; Ortiz-Jaureguizar, 1986; Pascual y Ortiz-Jaureguizar, 1990, 2007; Goin et al,
2012). Un grupo particularmente relevante fue el de los llamados ungulados nativos
de América del Sur, nombre con el que habitualmente se agrupa a los drdenes
Litopterna, Notoungulata, Atrapotheria, Xenungulata y Pyrotheria. Solo para el orden
Notoungulata (Fig. 1) se conocen mas de 140 géneros (Croft, 1999), lo que permite
tener una idea de la riqueza de su registro fosil y dimensionar su diversidad y
esplendor durante el Cenozoico de América del Sur.

Fue Toxodon platensis, justamente un notoungulado, el primer ungulado nativo
de América del Sur en ser descripto (Owen, 1837). Su autor, Richard Owen, basé6 su
descripciéon en un craneo proveniente del Pleistoceno (arroyo Sarandi, Rio Negro,
Uruguay) que le enviara el célebre naturalista Charles Robert Darwin (Pasquali et al.,
2011). Sin embargo, fue hacia finales del siglo XIX y primeras décadas del siglo XX,
cuando se describieron gran parte de los taxones que hoy pertenecen a Notoungulata,
en gran medida gracias al extenso trabajo de los hermanos Florentino y Carlos
Ameghino. Merece ser destacada la publicacién del afio 1897, en la que Florentino
Ameghino realizé una serie de apreciaciones generales acerca de la particular fauna
sudamericana, y en especial, acerca de los ungulados nativos. Uno de los aspectos que
mas llamé su atencidén fue su diversidad morfoldgica, la cual lo llevé a distribuir las
ciento quince especies descriptas (alrededor de 60 géneros y 30 familias) en 18
subdrdenes diferentes.

Producto de esta diversidad y de las similitudes morfoldgicas que muchos de
los representantes mostraban con diferentes mamiferos del hemisferio norte,
Ameghino relacion6 a varios representantes de los Notoungulata con taxones
holarticos, e incluso los considerd como ancestros de algunos de los grandes grupos

de mamiferos actuales. Segin sus hipdtesis, los “Notopithecidae” estaban



relacionados a los primates, los “Archaeohyracidae” a los hyracoideos, los
“Notohippidae” a los Proterotheriidae, los “Condylarthra” y los Equidae, los
“Homalodontotheridae” a los Chalicotheriidae, y los “Isotemnidae” podrian haber sido
ancestros de los Tillodonta. Como se desarrollard a continuacién, hubo aspectos
morfologicos claves que pasaron desapercibidos para Ameghino, y que luego se
transformarian en la evidencia para sostener un origen comun a todos los

representantes de esta particular fauna.

3.1 - Los Notoungulata

El orden Notoungulata fue propuesto por Roth en el afio 1903. Lejos ain de los
conceptos sistematico-filogenéticos actuales, el gran acierto de Roth fue centrarse en
los aspectos morfolégicos compartidos y no en aquellos en los que diferian.
Probablemente si Roth hubiera puesto el foco en las diferencias, habria encontrado
un patrén de agrupamiento atomizado, similar a las conclusiones a las que habia
llegado Ameghino apenas unos afnos antes. Estas particularidades morfoldgicas
involucraban a la regién occipital, al hueso petroso y al escamoso, y fueron detalladas
bajo el titulo “Los huesos temporales del grupo Notoungulata”. Entre los aspectos
mencionados por Roth, hay dos que resultaron particularmente relevantes; la
presencia de lo que hoy se conoce como senos epitimpanicos, y el desarrollo de la
porciéon mastoidea del petroso, “a veces pneumatizada”, que “se introduce en la parte
lateral del crdneo en forma de cufia entre el exoccipital y el escamoso”.

A partir de las observaciones de Roth, los notoungulados como entidad
taxondmica comenzaron a aparecer en las clasificaciones que se publicaron
posteriormente. Esta constituye una diferencia importante respecto de aquellas
primeras contribuciones de Ameghino, quien irénicamente, como lo remarcara
Simpson (1948), no reconocié nunca su existencia a pesar de haber contribuido mas

que nadie a su conocimiento.
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Fig. 1: biocrén de los Notoungulata y reconstrucciéon del Typotheria Notopithecus
adapinus (tomado y editado de la figura 7 de Vera [2012]) y del Toxodontia
Nesodon tawaretus (tomado y editado de la figura 1 de Forasiepi et al. [2014]) para
ejemplificar dos morfotipos muy diferentes.

Scott (1904) tomé el agrupamiento propuesto por Roth (pero bajo el nombre

de Toxodontial) para agrupar a los Toxodonta, Typotheria, Entelonychia y Pyrotheria,

1 El nombre Toxodontia fue propuesto por Owen en el afio 1853. Al definirse el orden Notoungulata
(Roth, 1903) este agrupamiento pasé a ser un suborden dentro de Notoungulata. Scott (1904)
mantuvo el agrupamiento propuesto por Roth (1903) pero bajo el nombre de Toxodontia, y creé el
nombre Toxodonta para hacer referencia al suborden. Posteriormente, el nombre Toxodontia para
referirse al orden Notoungulata fue dejado de lado, pero muchos autores mantuvieron el nombre
Toxodonta para referirse al suborden. Solo durante esta breve revisién histérica se seguira el nombre
que utilizaron los diferentes autores en sus publicaciones (Toxodonta o Toxodontia). Durante el
desarrollo posterior de la tesis se hard referencia al suborden siguiendo el criterio empleado en



mientras que elevé la categoria taxondémica de Notoungulata a superorden,
agrupando a los Toxodontia, Astrapotheria y Litopterna. Osborn (1910) (Fig. 2 A)
también dio a los Notoungulata este mismo estatus, pero agrupando a los érdenes
Toxodontia, Litopterna y Pyrotheria. Scott (1913) (Fig. 2 B) desestimé el nombre
Notoungulata (al que él habia dado la categoria de superorden), tomoé el
agrupamiento propuesto por Roth pero bajo el nombre de Toxodontia, y excluy6 a
Astrapotheria y Litopterna. Posteriormente, Schlosser (1923) (Fig. 2 C) agrupd bajo
esta denominacion a los subordenes Typotheria, Toxodontia, Entelonychia y
Astrapotherioidea. Mas alla de los nombres y de las jerarquias, los Notoungulata (o
agrupaciones equivalentes) comenzaron a estar presentes en las diferentes hipdtesis
planteadas por quienes en ese entonces se dedicaban al estudio de estos mamiferos.

En el afio 1934, George Gaylord Simpson, destacado paleontélogo
norteamericano, heredero y continuador del trabajo de los hermanos Ameghino,
propuso una hipdtesis en la que reconocié los 6rdenes Condylarthra, Litopterna,
Astrapotheria, Pyrotheria y Notoungulata, éste ultimo agrupando a los subérdenes
Notioprogonia, Entelonychia, Toxodonta y Typotheria (Fig. 2 D). Una de las
principales modificaciones que presenté esta clasificaciéon fue la creacién del
suborden Notioprogonia, el cual, segin las propias palabras de Simpson, facilitaba la
diferenciacion de los tres subordenes restantes. En efecto, este nuevo suborden
incluia a las “familias problema” Notostylopidae, Henricosborniidae y
Arctostylopidae, contenidas antes en los otros sub6rdenes merced a la flexibilizacion
de criterios o forzando interpretaciones. Segin Simpson, estas familias eran
“primitivas”, poco especializadas y sin una relacion clara con ninguno de los otros tres
subodrdenes. A pesar de proponer su creacion, el mismo Simpson reconoci6 en aquella
publicacion que el suborden Notioprogonia quedaba definido en gran parte por
caracteres “primitivos”, y que podria estar agrupando taxones potencialmente
separables. Sin embargo, hasta tanto esto no se probara, este agrupamiento resultaba
practico y conveniente.

Tiempo después, en el afio 1948 (primera parte) y posteriormente en 1967
(segunda parte), Simpson publicé su obra “The beginning of the age of Mammals in

South America” (El comienzo de la era de los mamiferos en Sudamérica). En el

publicaciones de relevancia (ej. Gabbert, 2004; Billet, 2011), es decir, bajo el nombre Toxodontia
(Owen, 1853) pero de acuerdo a la definicién extensional de Simpson (1967a).
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contexto particular de los Notoungulata, se destaca la ampliaciéon del suborden
Toxodonta incluyendo a muchos de los representantes del antiguo suborden
Entelonychia, el cual ya habia dejado de ser considerado como tal por el mismo
Simpson en su publicacidn del afio 1945. El otro aspecto novedoso fue la creacion del
suborden Hegetotheria. De acuerdo a Simpson, los hegetoterios merecian una
distincion subordinal por separarse tempranamente del resto de los Typotheria. Si
bien muchas de sus consideraciones (incluyendo ésta ultima respecto de la creaciéon
del suborden Hegetotheria) difieren mucho de las hipotesis actuales, esta obra sentd
las bases sistematicas que por varios afios dieron el marco al estudio de los ungulados
nativos de América del Sur.

Sin embargo, fue Richard Cifelli (1983, 1993) quien por primera vez publicé
una hipdtesis filogenética a partir de un andlisis cladistico para explorar las
relaciones evolutivas a nivel de los diferentes 6rdenes de ungulados nativos. En
referencia a los Notoungulata, sus resultados sugirieron la monofilia de los
subo6rdenes Toxodonta (sensu lato, incluyendo a “Isotemnidae” y Homalodotheriidae)
y Typotheria, quedando sin resolver las relaciones de estos subdrdenes con las
familias Henricosborniidae y Notostylopidae. Estas familias (antes reunidas dentro
del suborden Notioprogonia) no se agruparon como clado sino como parte de una
politomia junto al resto de los Notoungulata (Toxodonta + Typotheria) (Fig. 3).
Aunque se considera una valiosa contribucion, el muestreo taxonémico fue algo
limitado (cada familia estaba representada solo por uno o dos géneros) y se bas6

principalmente en caracteres dentarios.
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A Order CONDYLARTHRA B
Fam. Inec.
Didolodus, etc.
Superorder NOTOUNGULATA
Order ToxopONTIA
Suborder HOMALODOTHERIA
Notostylopidae
Homalodotheriidae
Suborder ASTRAPOTHERIA
Inc. sed. Albertogaudryidae
Inc. sed. Isotemnidae
Astrapotheriidae
Suborder ToxopoNTIA
Inc. sed. Archaeohyracidae
Toxodontidae
Suborder TYPOTHERIA
Interatheriidae
Hegetotheriidae
Typotheriidae
Order LITOPTERNA
Proterotheriidae
Macraucheniidae
Order PYROTHERIA
Pyrotheriidae

Order UNGULATA

Suborder L1ITOPTERNA
Bunolitopternidae!
Macraucheniidae
Proterotheriidae
Adiantidae

Suborder AMBLYPODA
Pyrotheria!

Order NOTOUNGULATA

Suborder TYPOTHERIA
Notopithecidae
Interatheriidae
Hegetotheriidae
Typotheriidae
Archaeopithecidae
Archaeohyracidae

Suborder ToxoDONTIA
Notohippidae
Nesodontidae
Toxodontidae

Suborder ENTELONYCHIA
Arctostylopidae
Notostylopidae
Isotemnidae
Leontiniidae
Homalodontotheriidae

Suborder ASTRAPOTHERIOIDEA
Trigonostylopidae
Albertogaudryidae
Astrapotheriidae

Order ToXODONTIA
Suborder ToXODONTA
Toxodontidae
Notohippidae
Leontiniidae
Suborder TYPOTHERIA
Typotheriidae
Interatheriidae
Hegetotheriidae
Notopithecidae
Archaeopithecidae
Archaeohyracidae
Suborder ENTELONYCHIA
Notostylopidae
Isotemnidae
- Homalodontotheriidae
Suborder PYROTHERIA
Pyrotheriidae
Order ASTRAPOTHERIA
Astrapotheriidae
Trigonostylopidae
Order LITOPTERNA
Macraucheniidae
Proterotheriidae
Didolodidae

Order CoNDYLARTHRA Cope, 1881.
Didolodontidae Scott, 1913.2
Order LiToPTERNA Ameghino, 1889.
Macraucheniidae Gill, 1872.
Proterotheriidae Ameghino, 1887.
Order NorounguLaTa, Roth, 1903.
Suborder NOTIOPROGONIA, new.
Arctostylopidae Schlosser, 1923.
Henricosborniidae Ameghino, 1901.
Notostylopidae Ameghino, 1897.
Suborder ENTELONYCHIA Ameghino, 1893.
Isotemnidae Ameghino, 1897.
Homalodotheriidae Ameghino, 1889.
Suborder ToxoponTAa Owen, 1858.
Notohippidae Ameghino, 1894.
Toxodontidae Gervais, 1847.
?Leontiniidae Ameghino, 1895.
Suborder TypoTHERIA Zittel, 1893.
Notopithecidae Ameghino, 1897.
Interatheriidae Ameghino, 1887.
Typotheriidae Lydekker, 1886.
Hegetotheriidae Ameghino, 1894.
?Archaeohyracidae Ameghino, 1897.
?Acoelodidae Ameghino, 1901.
Order ASTRAPOTHERIA Lydekker, 1894.
Suborder ASTRAPOTHERIOIDEA! Ameghino, 1894,
Astrapotheriidae Ameghino, 1887.
Suborder TRIGONOSTYLOPOIDEA, new.
Trigonostylopidae Ameghino, 1901.
Order PYROTHERIA Ameghino, 1895.
Pyrotheriidae Ameghino, 1889.

Fig. 2: Clasificaciones propuestas por Osborn (1910) (A), Scott (1913) (B), Schlosser
(1923) (C) y Simpson (1934) (D). Los Notoungulata (o grupos equivalentes) se
destacan en gris en cada una de las clasificaciones.



HENRICOSBORNIIDAE
NOTOSTYLOPIDAE

ISOTEMNIDAE
HOMALODOTHERIIDAE

LEONTINIIDAE Toxodonta
NOTOHIPPIDAE

TOXODONTIDAE

OLDFIELDTHOMASIIDAE
ARCHAEOPITHECIDAE

INTERATHERIIDAE Typotheria
MESOTHERIIDAE

ARCHAEOHYRACIDAE
HEGETOTHERIIDAE

Fig. 3: hipotesis filogenética de Cifelli 1993

En los afios posteriores, numerosas publicaciones abordaron grupos
particulares de Notoungulata (Reguero et al., 1996; Kay et al., 1997; Shockey, 1997;
Reguero, 1999; Hitz et al., 2000; Croft et al., 2003; Shockey y Anaya, 2008; Reguero y
Prevosti, 2010) constituyendo importantes contribuciones puntuales, pero fueron
recién las publicaciones de Billet (2010, 2011) las que explicitamente buscaron
indagar acerca de las relaciones evolutivas a nivel de los Notoungulata en general.
Especialmente relevante fue su publicacién del afio 2011, la cual incluyé mas de 50
géneros y 133 caracteres morfoldgicos. Tal cual se esperaria para un orden cuya
monofilia estd ampliamente aceptada, los Notoungulata conformaron un clado (Fig.
4). A nivel de los agrupamientos subordinales, la hipdtesis filogenética de Billet
coincide con Cifelli (1993) en que solo los subdrdenes Toxodontia y Typotheria
resultaron grupos monofiléticos. Respecto de Henricosborniidae, el género
Henricosbornia se ubico como grupo hermano del resto de los Notoungulata, mientras
que Simpsonotus lo hizo en una politomia junto al clado constituido por Notostylops

(Notostylopidae) + Pyrotherium y al clado conformado por Toxodontia + Typotheria.
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Zalambdalestes

Leptictis
Phenacodus
Meniscotherium
Protolipterna
Proterotherium
Trigonostylops
Henricosbornia Henr.
Simpsonotus Henr.
— Notostylops Ntsp.
- ] L Pyrotherium
Pampahippus Isot.
|'-|_: Ryphodon Isot.
1 ‘_: Thomashuxleya Isot.
3 1 ) Periphragnis Isot.
—H Pleurostylodon Isot.
— Asmodeus Homalodotheriidae
g > —__ L Homalodotherium B
8_ 1 ——— Colpodon
S Ancylocoelus
=, 3 Leontinia
) ) Scarrittia Leontiniidae
1 Puelia Isot.
Eomorphippus Nhip.
Eurygenium Nhip.
1 Rhynchippus Nhip.
Morphippus Nhip.
Pascualihippus Nhip.
Argyrohippus Nhip.
1 1 Nesodon
Adinotherium
Ponanskytherium
Hoffstetterius
. >3 L Toxodon Toxodontidae
Colbertia Oldf.
Oldfieldthomasia Oldf.
Campanorco
Acropithecus Apith.
Ultrapithecus Oldf.
Notopithecus
Federicoanaya
_1 Protypotherium
Miocochilius
"— — Archaeophylus
e Plagiarthru
< giarthrus
-8 _E Interatherium .
= 1 s Cochilius Interatheriidae
[ : Eohyrax Ahyr.
& Pseudhyrax Ahyr.
P Plesiotypotherium
__EMesotherium
>3 Trachytherus Mesotheriidae
Archaeotypotherium Ahyr.
Archaeohyrax Ahyr.
Prohegetotherium
T‘: Hegetotherium
Prosotherium
NOTOUNGULATA >B £ Paedotherium Hegetotheriidae

Fig. 4: hipotesis filogenética de Billet (2011). Henr (Henricosborniidae), Ntsp
(Notosty-lopidae), Nhip (“Notohippidae”), Isot  (“Isotemnidae”), oldf
(Oldfieldthomasiidae), Apith (Archaeopithecidae), Ahyr (Archaeohyracidae).
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Uno de los aspectos mas controversiales surgidos de este andlisis fue la
inclusién de Pyrotherium dentro de los Notounugulata, algo que habia sido sugerido
previamente por Patterson (1977) (sin embargo, ver también Muizon et al., 2015). A
nivel de familias, solo los Homalodotheriidae, Leontiniidae, Toxodontidae,
Interatheriidae, Mesotheriidae y Hegetotheriidae conformaron clados, mientras que
el resto de las familias, entre ellas los “Notohippidae”, no constituyeron grupos
monofiléticos (Billet, 2011). En particular, las posiciones controversiales de géneros
como Pampahippus y Puelia (ver mas adelante) resultan especialmente relevantes en
el contexto de esta tesis. HipoOtesis mas recientes (Shockey et al, 2012; Billet y
Muizon, 2013; Deraco y Garcia-Lopez, 2015; Garcia-Lopez et al., 2017a; Hernandez
Del Pino et al.,, 2017), se retomaran en la secciéon 6 (Analisis filogenético y revision
sistematica). En lineas generales coinciden con la hipotesis de Billet (2011), pero
determinados aspectos puntuales seran discutidos con mdas detenimiento en el

capitulo especifico.

3.2 - Los “Notohippidae”

3.2.1 - Breve definicion y caracterizacién

Dentro del suborden Toxodontia, los “Notohippidae” constituyen una de las
familias mas controversiales desde un punto de vista sistematico, y poco explorada en
el campo paleobioldgico. Fue mencionada por primera vez por Ameghino en su
publicacion del afio 1894, en la que describi6 los primeros restos de Notohippus, un
género de Edad Mamifero (EM)?2 Santacrucense (Mioceno). Sin embargo, la riqueza
taxonomica del agrupamiento se increment6 rapidamente a partir de una serie de
publicaciones (Ameghino, 1895, 1897, 1901, 1902a, 1902b) en las que se
describieron varios géneros nuevos, principalmente de EM Deseadense, pero también
pre y postdeseadenses. Casi medio siglo después, Simpson (1945) agrupo6 los géneros
conocidos hasta ese momento en dos subfamilias; Rynchippinae (agrupando a
Pseudostylops, Morphippus, Rhynchippus y Eurygenium) y Notohippinae (Interhippus,
Nesohippus, Argyrohippus, Stilhippus, Perhippidium y Notohippus). Aunque algunos de

2 Siguiendo a Gelfo (2006), se emplean las Edades Mamifero de América del Sur (SALMAs, segun sus
siglas en inglés) de acuerdo a la interpretacién biocronolégica de Walsh (1998), en un sentido practico,
a conciencia de su compleja definicién y multiples interpretaciones, y a falta de referencias
litoestratigraficas, cronoestratigraficas o geoestratigraficas precisas en la mayoria de los casos.
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estos géneros resultaron ser sinénimos y otros nuevos fueron descriptos (ver mas
adelante), varios autores pusieron en duda la validez de la familia y los
agrupamientos subfamiliares como clados o grupos monofiléticos (Bond y Lopez,
1993; Cifelli, 1993; Shockey, 1997; Marani y Dozo, 2005; Cerdefio y Vera, 2010; Billet,
2011). Si bien este tema sera desarrollado en la seccién 6 (Analisis filogenético y
revision sistematica), es pertinente destacar en esta instancia que ninguno de los
analisis incluyd la totalidad de los géneros conocidos para la familia. Bajo esta
circunstancia, resulta evidente la necesidad de un analisis filogenético cuyo objetivo
explicito sea el de evaluar la monofilia del grupo, las relaciones filogenéticas en el
seno del agrupamiento y entre éste y el resto de los Toxodontia.

A priori, y con el fin de delimitar el grupo nudcleo de estudio, se considerara a
los “Notohippidae” sensu Bond y Lopez (1993), adn cuando su entidad y sus limites
(como se desarrollara a lo largo de la tesis) son materia de discusién. Esta definiciéon
incluye a los géneros del Eoceno Pampahippus, Plexotemnus y Puelia, a pesar de que
algunos de ellos han sido considerados alternativamente como Isotemnidae (e;j. Billet
[2011]). De acuerdo a esta definicidn, el biocrén de la familia se extiende desde la EM
Casamayorense (Eoceno medio-tardio) hasta el “Piso Notohippidense” de la EM
Santacrucense (Mioceno temprano), siendo su registro especialmente diverso hacia
finales del Oligoceno (EM Deseadense) (Fig. 5).

Desde un punto de vista morfolégico, los “Notohippidae” podrian considerarse
notoungulados de mediano tamafo, aunque con algunas excepciones notablemente
mas pequefias que la media, como Plexotemnus complicatissimus o Pampahippus
secundus. En general se caracterizan por una serie dentaria continua (a excepcién de
Argyrohippus 'y probablemente Notohippus, que poseen diastema), caninos
incisiviformes y molares de tipo lofodonte. Los representantes mas antiguos
muestran una denticién braquiodonte, pero tempranamente en su registro aparecen
formas como Eomorphippus obscurus, de EM Mustersense (Eoceno tardio), con
coronas de mayor altura. Por su parte, los géneros postmustersenses (a excepcion de
Mendozahippus fierensis, el cual es considerado braquiodonte por Cerdefio y Vera,
2010) muestran coronas altas, y en algunos casos (Moqueguahippus, Argyrohippus,
Notohippus) se observa una notable capa de cemento en la superficie de sus molares
(Bond y Lopez 1993, Shockey et al., 2006, 2009). Por su parte, Bond y Lépez (1993)

mencionaron que ciertas caracteristicas postcraneanas (ej. la reducciéon de los dedos
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laterales) estarian asociadas a un andar cursorial. Lamentablemente, el esqueleto
postcraneano es conocido en un gran porcentaje solo para los géneros Rhynchippus y
Eurygenium, mientras que es conocido parcialmente o casi desconocido para el resto
de los “Notohippidae”.

Estas caracteristicas han sido generalmente interpretadas como evidencia
para sugerir que los “Notohippidae” (o al menos varios de sus géneros) se habrian
alimentado principalmente en ambientes de pastizales abiertos. Sin embargo, como
se desarrollard en la secciéon 7, existen otras lineas de evidencia relacionadas a la
morfologia del craneo, y principalmente de la mandibula, que podrian complementar

estas observaciones y sus interpretaciones en términos adaptativos.
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Fig. 5: distribucién temporal aproximada de las especies consideradas
“Notohippidae” de acuerdo a la definicidn sensu lato de Bond y Lopez (1993). Las
especies Eomorphippus n. sp. 1 y n. sp. 2, corresponden a las especies no descriptas
pero si mencionadas por Wyss et al. (1994, 2005) y Croft et al. (2008). El
“Notohippidae” n. gen., n. sp. corresponde a una nueva especie que se describira en
el proximo capitulo (Anatomia craneana y sistematica de los géneros
predeseadenses).
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3.2.2 - Registro fo6sil, contexto geolégico y localidades portadoras

La region patagonica ha sido tradicionalmente considerada el foco principal de
la paleontologia de vertebrados en Argentina (y una de las principales regiones a
nivel mundial) debido a su excepcional riqueza fosilifera. La recolecciéon y envio al
exterior de de material f6sil de las “pampas bonaerenses” que ya se hacia incluso a
finales del siglo XVIII, dio paso rapidamente a la expansion de las fronteras
expedicionarias. Sin la capacidad ni la intencién de recapitular la historia profunda de
la paleontologia Argentina, el ya mencionado envio de material osteoldgico por parte
del mismo Charles Darwin a Richard Owen en los primeros decenios del siglo XIX, da
una idea de la relevancia histérica a nivel mundial de la region.

Sin embargo, fueron sin dudas las primeras expediciones de Santiago Roth y
fundamentalmente de Carlos Ameghino de finales del siglo XIX las que marcarian el
inicio de una intensa historia de exploracion y prospeccién paleontolégica sistematica
que se extenderia hasta nuestros dias, en los que numerosos grupos de investigaciéon
mantienen regimenes de campafias anuales que incrementan constantemente el
registro paleontolégico de la region. Quizads por este motivo, el registro fosil de los
“Notohippidae” estuvo durante mucho tiempo restringido a la Patagonia, mas
precisamente al centro y sureste de la provincia de Chubut y norte de la provincia de
Santa Cruz. Sin embargo, y en la medida en que nuevos sitios fuera de Patagonia
comenzaron a ser explorados, su registro se extendid hacia el centro de Chile, centro y
norte de Argentina, Bolivia, Peru, Brasil y Uruguay, por lo que hoy podemos hablar de
una distribucién paleobiogeografica de los “Notohippidae” que abarca la region

centro y sur de América Latina (Fig. 6).
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Fig. 6: ubicacion geografica de las localidades mas relevantes en el contexto de los
“Notohippidae”. Salla (Sa), Moquegua (Mq), El Aguilar (EA), La Poma (LP), Pampa
Grande (PG) y El Simbolar (ES), Valle de Tinguiririca (Ti), Quebrada Fiera (QF),
Rocas Bayas (RB), Gran Hondonada (GH), Cafiadon Blanco (CfiB), Karaiken (Ka),
Cerro Centinela (CC), Cerro Cono (CCo), La Flecha (LF), Gran Barranca (GB), Cabeza
Blanca (CB), Barrancas Blancas (BB), Scarritt Pocket (SP), cuenca del rio Santa
Lucia (SL), y Taubaté (Ta).

Localidades patagdonicas- En Patagonia, el registro fo6sil de los
“Notohippidae” estd restringido casi exclusivamente a los niveles mustersenses,
deseadenses (y niveles intermedios) de la Formacién Sarmiento, asi como a los
niveles “Notohippidenses” de la Formacién Santa Cruz.

La Formacién Sarmiento constituye una sucesion sedimentaria continental de
transporte edlico y fluvial de origen piroclastico depositado durante el periodo
comprendido entre los 43 y 18,5 Ma (Spaletti y Mazzoni, 1977; Kay et al.,, 1999;
Madden et al,, 2010, Ré et al.,, 2010). Desde el punto de vista de la sucesidn faunistica,

esta formacion permite reconocer al menos cinco Edades Mamifero (EM)
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sudamericanas, desde la EM Casamayorense hasta la EM Colhuehuapense (Fig. 5)
(Pascual et al., 1965, 1996; Madden et al., 2005). Dunn et al. (2013) consideran al
Vaquense y al Barranquense (propuestas por Cifelli, 1985, como subedades de la EM
Casamayorense) como Edades Mamifero propiamente dichas, y también consideran
como tal a la EM Pinturense, una asociacidn descripta por Kramarz et al. (2010).

La localidad tipo para la Formacién Sarmiento es Gran Barranca, ubicada
sobre la barranca sur del Lago Colhue-Huapi, centro-sur de Chubut. Alli pueden
observarse los seis miembros reconocidos actualmente; Gran Barranca, Rosado,
Puesto Almendra Inferior, Vera, Puesto Almendra Superior y Colhue-Huapi (Madden
et al, 2010; Dunn et al., 2013). Respecto del registro de “Notohippidae” (sensu Bond y
Lépez, 1993), Gran Barranca es sin dudas la localidad con mayor riqueza taxonémica.
Ademas de los géneros predeseadenses Puelia y Eomorphippus (Simpson, 1967a,
Lépez et al.,, 2010), también se reporta la especie colhuehuapense Argyrohippus boulei
(Patterson, 1952, inédito) y las dos especies del género Patagonhippus (P. canterensis
y P. dukei) descriptas por Lopez et al. (2010) provenientes del nivel “La Cantera” (de
EM Deseadense).

Quizads de menor relevancia desde el punto de vista estratigrafico, Cabeza
Blanca es sin embargo una localidad emblematica por ser la localidad con fauna de
EM Deseadense mejor conocida de Patagonia. Esta situada aproximadamente a 90 km
al noroeste de Comodoro Rivadavia, Dpto. Escalante, sureste de Chubut. Su abundante
registro fosil incluye numerosos taxones tipicos de la EM Desadense, no solo de
notoungulados sino también de xenartros, marsupiales, litopternos, piroterios y
roedores, por lo cual es considerada una de las localidades deseadenses mas
importantes de Argentina (Loomis, 1914; Bown et al.,, 1993; Sciutto et al., 2000). Los
mejores y mas completos especimenes de Rhynchippus equinus, Rhynchippus pumilus
y Eurygenium latirostris provienen de Cabeza Blanca (Marani y Dozo, 2005, 2008), lo
cual la convierte ademas en una localidad de excepcional importancia en el ambito de
los “Notohippidae”.

Estratigraficamente, los sedimentos continentales que afloran en Cabeza
Blanca corresponden a la secciéon media de la Formacion Sarmiento. Los niveles
superiores corresponden a estratos deaseadenses mientras que por debajo se
observan niveles casamayorenses. Ambos paquetes sedimentarios se diferencian

claramente en el perfil y pueden seguirse casi a lo largo de todo el afloramiento. Por
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encima del los sedimentos continentales se asientan los niveles patagonianos (de
origen marino) de la Formacién Chenque (Reguero y Escribano, 1996).

Ademas de Gran Barranca y Cabeza Blanca, existen otras destacadas
localidades del Pale6geno con niveles deseadenses y predeseadenses. Una de las mas
emblematicas es Scarritt Pocket, descubierta durante las expediciones encabezadas
por G. G. Simpson (Simpson, 1934; Chaffee, 1952). Esta ubicada en el centro-sur de la
provincia de Chubut y constituye una asociacion faunistica deseadense muy rica que
incluye anfibios, marsupiales, xenartros, roedores, astrapoterios y una variedad de
notoungulados, entre los que se cuentan restos del genero Rhynchippus (Chaffee,
1952).

La Flecha es otra localidad muy relevante, no solo por ser portadora de restos
de “Notohippidae”, sino también por constituir la localidad tipo para la EM
Deseadense (Wood y Patterson, 1959; Patterson y Marshall, 1978). Esta ubicada en el
noreste de Santa Cruz, en las proximidades de la desembocadura del rio Deseado,
motivo por el cual Gaudry (1906) llamé “Etage du Deseado” a las “capas con
Pyrotherium” (couches a Pyrotherium) descriptas originalmente por Ameghino (1895)
(Marshall et al, 1983). De esta localidad provienen restos asignados al género
Rhynchippus, el holotipo de Argyrohippus praecox y el lectotipo de Morphippus
imbricatus.

Barrancas Blancas, por su parte, representa una localidad relativamente
nueva (Lema, 2001). Los niveles que alli afloran corresponden, al igual que las otras
localidades, a la seccion media de la Formacién Sarmiento. Por encima de éstos se
registran niveles marinos correspondientes a la Formaciéon Chenque, y hacia el tope,
los tipicos rodados patagonicos. El afloramiento se encuentra en la estancia La
Argentina, a 30 km de Camarones, sureste de Chubut. Su fauna incluye xenartros
(Cingulata y Phyllophaga), litopternos (Protherotheriidae) y notoungulados
(Interatheriidae, “Archeohyracidae”, Hegetotheriidae, “Isotemnidae”, Leontiniidae y
“Notohippidae”). Lo interesante de esta fauna es que se registran géneros tipicos
deseadenses, tinguiririquenses, e incluso mustersenses, motivo por el cual se la
considera una asociacién postinguiririquense-predeseadense (Dozo et al., 2014).
Especificamente en relaciéon a los “Notohippidae”, algunos de los restos (muy
fragmentarios) fueron asignados a Rhynchippus pumilus, mientras que otros solo

pudieron ser reconocidos como “Notohippidae” sin llegar a una asignacién mas
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precisa. Recientemente se han hallado restos mas completos, entre ellos una probable
nueva especie (ver mas adelante) que junto a otros materiales estan actualmente bajo
estudio.

La Gran Hondonada corresponde a una localidad paledégena mas antigua cuyo
registro fosil se asocia a niveles de EM Mustersense de la Formacion Sarmiento. Esta
ubicada en el centro-oeste de la provincia de Chubut y representa una localidad
fosilifera muy diversa de la cual provienen restos del género Puelia (Lopez et al,
2010), el representante mas antiguo de los “Notohippidae” sensu Bond y Loépez
(1993). Ademas de Puelia y de otros géneros tanto de Toxodontia como de
Typotheria, la fauna de la Gran Hondonada esta integrada por otros grupos de
ungulados nativos de América del Sur, xenartros, “reptiles”, aves y marsupiales
(Cladera et al., 2004).

Rocas Bayas representa otra localidad patagénica con una interesante fauna
de mamiferos. Situada en el Dpto. 25 de Mayo, Rio Negro, no ha sido asignada
formalmente a ninguna unidad formacional (Bond et al., 1997). Su registro faunistico
incluye marsupiales, xenartros, astrapoterios y notoungulados (Notostylopidae,
Interatheriidae, “Archaeohyracidae”, Mesotheriidae, “Isotemnidae” y “Notohippidae”).
Entre estos ultimos se mencionaron restos asignados con dudas Puelia. Originalmente
fue considerada una localidad deseadense, pero comparaciones faunisticas
posteriores indicarian una edad postmustersense-predeseadense.

La ultima localidad pale6gena que se mencionard es Cafiadéon Blanco,
localidad de la cual provienen, entre otros, restos de “Notohippidae” asignados a
Eomorphippus colectados por Santiago Roth. Lamentablemente los datos brindados
por Roth respecto de su ubicacién geografica fueron escasos, pero se supone que se
trataria de afloramientos al noroeste de Laguna Palacios, Dpto. Paso de Indios, Chubut
(Reguero, 1999). Su fauna indica una edad Tinguiririquense (Oligoceno temprano)
(Reguero, 1999; Reguero et al., 2003a; Cerdeto et al., 2010).

En cuanto a localidades del Ne6geno, es importante mencionar aquellas en las
que se registra la presencia del género Notohippus, tanto en el suroeste de la
provincia de Santa Cruz (Argentina) como en el sur de Chile. En cercanias de Lago
Argentino (Santa Cruz), existen al menos dos localidades, Karaiken y Cerro
Centinela, en las cuales se menciona la presencia de este género. Karaiken constituye

la localidad de procedencia de los primeros restos de Notohippus toxodontoides, a
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partir de los cuales Ameghino (1900-1902) defini6 el “piso notohippidense” (étage
Notohippidien). En cuanto a Cerro Centinela, Ribeiro y Bond (1999) reportaron restos
asignados a esta especie que provienen de esta localidad. En ambos casos, el material
fue hallado en niveles continentales de la Formaciéon Santa Cruz (Furque y Camacho,
1972) depositados por encima de los niveles marinos patagonianos (Marshall y
Pascual, 1977). Aunque es comun hablar de “fauna” o “piso notohippidense”, se
trataria de una asociaciéon basal de EM Santacrucense (Mioceno temprano) y no de
una fauna presantacrucense como originalmente planteara Ameghino (Feruglio,
1949; Pascual y Odreman Rivas, 1971; Marshall y Pascual, 1977; Pascual et al., 1996,
2002).

En cuanto a la Regiéon Magallanes (sur de Chile), Bostelmann et al. (2013)
también mencionaron la presencia de restos de “Notohippidae” (aff. Notohippus
toxodontoides). El material fo6sil proviene de niveles colhuehuapenses vy
santacrucenses de la Formacion Santa Cruz aflorantes en Cerro Cono, al sur de la
localidad Cerro Centinela. Ademas de “Notohippidae”, la fauna asociada a esta
localidad incluye otros géneros de notoungulados (Nesodon y Adinotherium),
astrapoterios, litopternos, xenartros y roedores.

Localidades extrapatagonicas- Ademas de las localidades del sur de
Argentina y Chile, existen una serie de yacimientos fuera de Patagonia que han
incrementado notablemente el registro fosil de la familia en América del Sur. Algunas
de ellas han ampliado la distribucién de especies ya conocidas, mientras que en otros
casos se han reportado nuevos géneros y especies, ampliando la riqueza taxonémica
del grupo. En el oeste de América del Sur, sobre la regiéon cordillerana y
precordillerana, se encuentran las localidades de Quebrada Fiera (oeste de
Argentina), Tinguiririca (Chile, VI Region), Pampa Grande, El Simbolar, La Poma y El
Aguilar (norte de Argentina), Salla (oeste de Bolivia) y Moquegua (sur de Peru).

Quebrada Fiera esta ubicada en la provincia de Mendoza, al sur de El Zampal,
Dpto. Malargiie. La asociacion faunistica hallada en esta localidad incluye aves,
marsupiales, xenartros, piroterios y notoungulados. Entre estos ultimos, se destacan
los materiales asignados al recientemente descripto Leontiniidae Gualta cuyana
(Cerdefio y Vera, 2014b) y al “Notohippidae” Mendozahippus fierensis (Cerdefio y
Vera, 2010, 2014a) cuyos restos provienen de los niveles deseadenses de la

Formaciéon Agua de la Piedra que alli aflora (Cerdefio y Vera, 2010).

23



La fauna de Tinguiririca corresponde a una asociacién predeseadense
definida a partir de la fauna proveniente de una serie de localidades ubicadas en el
valle del rio Tinguiririca, en cercanias de Termas del Flaco, Chile central,
aproximadamente a 7 km del limite con Argentina (Flynn et al., 2003). Los niveles
portadores, correspondientes a niveles de la Formacion Abanico, fueron datados en
promedio en 31,5 Ma (Flynn et al,, 2003). Si bien la asociacion incluye marsupiales,
xenartros, roedores, astrapoterios y litopternos, se caracteriza especialmente por una
amplia variedad de notoungulados, entre ellos restos asignados a Eomorphippus
(Eomorphippus cf. E. pascuali y Eomorphippus n. sp) y a dos especies nuevas que solo
han sido mencionadas pero no descriptas (Wyss et al., 1994; Flynn et al., 2003; Wyss
etal, 2005; Croft et al., 2008).

Respecto de las localidades del norte de Argentina, Bond y Loépez (1993)
describieron un nuevo género y especie para la familia (Pampahippus arenalesi) a
partir de restos provenientes de la localidad Pampa Grande (Dpto. Guachipas, sur de
Salta) y de afloramientos en cercanias del rio Pisungo, Dpto. El Aguilar, regién centro
de la provincia de Jujuy. En particular, estos fésiles fueron hallados en niveles
casamayorenses (Eoceno medio) de la Formaciéon Lumbrera, aunque de acuerdo a
Babot et al. (2002), es necesaria una revision integral del registro fésil y edad de todo
el Subgrupo Santa Barbara. Ademas de Pampahippus, provienen de Pampa Grande
una amplia variedad de restos de vertebrados (otros mamiferos, “peces”, “reptiles” y
aves) (Pascual et al., 1981; Vucetich y Bond, 1982, Babot et al., 2002).

Por su parte, El Simbolar y La Poma constituyen otras dos localidades de gran
importancia en la region. La primera se ubica muy préxima a Pampa Grande, y de alli
provienen los restos de Pampahippus secundus (Deraco y Garcia-Lopez, 2015). Los
sedimentos aflorantes corresponden, al igual que en Pampa Grande, a la Formacion
Lumbrera inferior (Eoceno medio-temprano). Respecto de La Poma (localidad
ubicada aproximadamente a 80 km al oeste de la ciudad de Salta) los restos fosiles
fueron hallados en niveles correspondientes a la Formacién Quebrada de los
Colorados, a 38 m de la base del afloramiento en Cerro Bayo (Eoceno medio-tardio).
De estos niveles proviene el inico espécimen publicado de la recientemente descripta
especie Pampahippus powelli (Garcia-Lépez et al., 2017b).

Los afloramientos en cercanias de la localidad de Salla, Dpto. La Paz, Bolivia,

corresponden, al igual que Quebrada Fiera, a niveles de EM Deseadense (Villarroel y
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Marshall, 1982; MacFadden et al., 1985). La asociacién faunistica de dicha localidad
incluye marsupiales, xenartros, primates, roedores, litopternos y una gran variedad
de notoungulados (MacFadden et al., 1985), entre estos ultimos, restos asignados a
Rhynchippus y a dos especies descriptas por Shockey (1997); Eurygenium pacegnum 'y
Pascualihippus boliviensis.

En el caso de Moquegua, se trata de una localidad situada en el extremo sur de
Pert, cuyos afloramientos corresponden a la Formacion Moquegua Superior (EM
Deseadense). Su registro faunistico incluye aves (Phorusrhacidae?), mesotéridos,
macrauquénidos, proterotéridos y notohipidos (Shockey et al., 2009). Estos ultimos
provienen especificamente del Cerro Pan de Azucar, y se trata de restos mandibulares
que justificaron la proposicién de un nuevo género y especie; Moqueguahippus
glycisma (Shockey et al, 2006). Posteriormente se reportaron nuevos restos
(fragmentos de paladar con algunas piezas de la denticiéon superior y elementos
postcraneanos) que fueron asignados a la misma especie (Shockey et al., 2009).

Finalmente, se mencionardn una serie de afloramientos con niveles portadores
de restos de “Notohippidae” ubicados en el suroeste de Uruguay y sureste de Brasil.
En el caso de Uruguay, se han registrado restos identificados como “Notohippinae” en
niveles deseadenses de la Formacién Fray Bentos, en la Cuenca del Rio Santa Lucia
(Ubilla et al, 1999; Ubilla, 2004). Sin embargo, no hay mayores precisiones
estratigraficas o taxon6micas referidas a estos registros en la bibliografia. Ademas de
“Notohippidae”, también se registran otros notoungulados (leontinidos, isotemnidos,
hegetotéridos, interatéridos) marsupiales, roedores y xenartros (Ubilla et al., 1999,
Reguero et al., 2003b, Ubilla, 2004; Bostelmann et al., 2011).

Con respecto a los afloramientos del sureste de Brasil, se destacan aquellos
referidos a la Formacién Tremembé (Grupo Taubaté, Oligoceno tardio) en cercanias
de la cantera Fazenda Santa Fe, 13 km al norte de la ciudad de Taubaté, estado de Sao
Paulo (Lima et al, 1985; Soria y Alvarenga, 1989; Ribeiro, 1994; Melo et al., 2007).
Esta localidad es de gran importancia en el ambito de los “Notohippidae” puesto que
de alli provienen los restos de Rhynchippus brasiliensis (Soria y Alvarenga, 1989),
especie cuya morfologia resulta practicamente indiferenciable de R. equinus excepto
por su menor talla. Ademas de R. brasiliensis, también se registran en estos niveles

restos de otros notoungulados (leontinidos), astrapoterios, litopternos, marsupiales,
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roedores y xenartros, asi como “peces”, “reptiles”, aves y una variada fauna de

invertebrados (Ribeiro, 1994 y bibliografia alli citada).

3.3 -Objetivos, hipotesis y estructura general de la tesis

3.3.1 - Objetivos

En funcién del marco tedrico introductorio y de los interrogantes que de alli se
desprenden, se plante6 un objetivo general enfatizando el fin Gltimo de construcciéon
colectiva del conocimiento, y cuatro objetivos especificos fuertemente enfocados en
los ejes que estructuraron el trabajo (sistematico-filogenético y paleobioldgico-

ecomorfoldgico).

Objetivo general: contribuir al conocimiento de la historia evolutiva de los
“Notohippidae” desde una perspectiva integradora, a través de la proposiciéon de
hipétesis filogenéticas alternativas e inferencias paleobioldgicas complementarias.
Idealmente, estos aspectos brindaran informacién acerca de la estructura de las
paleocomunidades y paleoambientes de Patagonia y de América del Sur (en particular
durante la transicion Paledgeno-Nedgeno) y contribuiran al conocimiento de los
principales patrones de evolucion de los mamiferos de América del Sur durante el

Cenozoico.
Objetivos particulares:

- Determinar y describir los especimenes de “Notohippidae” provenientes de las
nuevas colecciones realizadas en el contexto del Laboratorio de Paleontologia
del Instituto Patagdnico de Geologia y Paleontologia (CCT CONICET-CENPAT),

y realizar una revision general del registro fésil histérico del grupo.

- Evaluar las relaciones evolutivas de los “Notohippidae” en el contexto de los
Toxodontia, (en particular con las familias “Isotemnidae”, Leontiniidae y
Toxodontidae) a fin de obtener hipotesis filogenéticas que sugieran o

desestimen la validez del grupo como clado.
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- Evaluar las relaciones evolutivas entre los diferentes géneros dentro de los
“Notohippidae” en busqueda de hipoétesis filogenéticas que sugieran o
desestimen la monofilia de los agrupamientos subfamiliares tradicionales

“Notohippinae” y “Rhynchippinae”.

- Evaluar posibles tipos de alimentacion y estimar la masa corporal de los
“Notohippidae” (de algunos de sus representantes) a partir de metodologias
aplicadas en otros ungulados nativos de América del Sur basadas en el planteo
de analogias funcionales con ungulados actuales. Idealmente, la aproximacién
permitira discutir tipos probables de herbivoria y contrastar estimaciones de
masa corporal, siendo éstos dos aspectos basicos en la inferencia
paleobioldgica y de potencial utilidad para andalisis mas complejos en el campo

de la ecomorfologia.
3.3.2 - Hipotesis

Audn tratandose de una tesis eminentemente descriptiva, el marco teorico
introductorio y los objetivos fijados promovieron el planteo de las dos hipotesis que
estructuraron el resto de la tesis.

La primera de ellas se encuadra en el eje sistematico-filogenético. Si bien los
analisis filogenéticos tienen una base exploratoria, sin la posibilidad de identificar
mas de una variable y de hipotetizar acerca de su relacién, bajo una definicién mas
amplia de hipotesis es posible esperar determinados patrones de agrupamiento a
partir de los analisis filogenéticos previos mencionados en los antecedentes. En este
contexto, la primera de las hipotesis se plantea en los siguientes términos: los
“Notohippidae” (sensu Bond y Lépez, 1993) constituyen un agrupamiento que no refleja
relaciones de ancestralidad comun, y por lo tanto no es valido desde el punto de vista de
la sistemadtica filogenética o cladistica.

La segunda hipotesis se encuadra en el que se define como el eje
paleobioldégico-ecomorfoldgico, y se formula de la siguiente manera: la gran altura
relativa de las coronas y la robustez mandibular de los “Notohippidae” deseadenses y
postdeseadenses, responden a un tipo de alimentacion abrasiva asociada a una gran

proporcion de pasturas como parte de su dieta.
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3.3.3 - Estructura general de la tesis

A continuacion se describe brevemente la estructura que se ha pretendido dar
al manuscrito, con la intencién de facilitar el abordaje de su lectura. A la presente
introduccién general, le seguiran las secciones 4, 5y 6, en las que se brindara una
descripcion detallada de los taxones predeseadenses (4) y deseadenses y
postdeseadenses (5), para dar paso luego al analisis filogenético (6). La seccion 4
incluye un apartado especifico (Materiales y métodos) en el que se mencionan los
especimenes considerados y el abordaje descriptivo, mientras que en la seccion 5 se
especifica la metodologia descriptiva complementaria correspondiente al empleo de
analisis por tomografia. Por su parte, la seccién 6 tiene su propia estructura interna
dada por una introduccién, un apartado de materiales y métodos, resultados,
discusiéon y conclusiones parciales (no necesariamente bajo estos titulos). En
conjunto, las secciones 4, 5 y 6 responden a los objetivos 1, 2 y 3, que seran
abordados a partir de la hipotesis 1.

La seccion 7, en cambio, responde especificamente al cuarto objetivo,
abordado a partir de la segunda hipoétesis de trabajo. Al igual que la seccién 6, y dada
la especificidad del campo de estudio, esta secciéon también incluye una introduccién
particular, un apartado metodolégico, resultados, discusion y conclusiones parciales.
Finalmente, la seccién 8 pretende dar un cierre integrador, retomando los principales
conceptos de cada una de las secciones previas y destacando las perspectivas a
futuro.

Ademas de la bibliografia (seccién 9), se incluye un extenso apartado de
apéndices (10) con informacién adicional asociada al desarrollo del resto de las
secciones (tablas, salidas de software, resultados complementarios, etc.) que por su
extension o formato, resultan dificiles de incorporar de otra manera. Finalmente (11)
se incluye la copia de un articulo derivado de esta tesis (en su formato e idioma

original), también a modo de informacién complementaria.
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4.. ANATOMIA CRANEANA Y SISTEMATICA DE LOS
GENEROS PREDESEADENSES

Como se menciond en la seccion 3.3.3, las secciones 4 y 5 brindan el contexto
sistematico de partida y una detallada descripcién anatomica de los taxones
considerados “Notohippidae” en base a la definicion extensional propuesta por Bond
y Lopez (1993). Esto implica la inclusion a priori de los géneros Pampahippus,
Plexotemnus, Puelia y Eomorphippus (predeseadenses), los cuales seran abordados
conjuntamente en este capitulo. También se describira en este capitulo el espécimen
MPEF PV 2578 (“Notohippidae” n. gen., n. sp.) proveniente de la localidad Barrancas
Blancas (sureste de Chubut), cuya asociaciéon faunistica sugiere una EM

predeseadense (Dozo et al., 2014).

4.1 - Materiales y método descriptivo

4.1.1 - Registro f6sil y especimenes considerados

El registro de los “Notohippidae” esta constituido por material fésil muy
dispar en términos de preservacidon y conservacion. Algunos taxones se conocen a
partir de especimenes fragmentarios (dientes sueltos o fragmentos de maxilar y
mandibula con algunas piezas dentarias), otros a partir de materiales con regiones
mas completas (mandibulas que conservan gran parte de la serie dentaria y paladares
con gran parte de la denticién y el rostro), y finalmente otros representados por
materiales excepcionalmente preservados y casi integros (craneos y mandibulas
completas con toda la denticién). Los especimenes que no fueron asignados a nivel
especifico (y por lo tanto no se mencionan en apartado “especimenes incluidos” de
cada especie) se muestran en el apéndice 10.1. Dicho listado (y el provisto para cada
especie) no solo incluye materiales examinados de primera mano, sino también

aquellos mencionados y debidamente registrados en la bibliografia.
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4.1.2 - Criterios de zonificacién, medidas y terminologia empleada

Para las descripciones anatémicas, y en base al criterio de zonificacién
empleado por Wible et al. (2004), se dividi6 el conjunto craneo-mandibula en seis
regiones; (1) region nasofacial y neurocraneana dorsal, (2) regiéon palatal y denticién
superior, (3) mandibula y denticién inferior, (4) regiéon orbitotemporal, (5)
basicraneo y regién auditiva, y (6) region occipital. Notese que a diferencia de Wible
et al. (2004), aqui se describe la morfologia de la denticion superior e inferior como
parte de la regidn palatal y mandibular respectivamente. Por otra parte, Wible et al.
(2004) describieron la morfologia de los parietales como parte de la region
orbitotemporal, mientras que aqui se los incluye dentro de la regidon nasofacial y
neurocraneana dorsal, siguiendo la sucesion de elementos craneanos dorsales dada
por los nasales, frontales y parietales.

Aquellos taxones cuya descripcién original requirié una revisiéon profunda o
cuyos recientes hallazgos brindaron informacién inédita, fueron redescriptos in
extenso. En el caso de nuevos taxones descriptos recientemente (ej. Mendozahippus,
Pampahippus, Patagonhippus) se complementé y adapté su descripcién original
siguiendo el formato general planteado en esta tesis. Respecto de la terminologia, las
estructuras anatémicas fueron referidas de acuerdo a la NOmina Anatémica
Veterinaria (NAV, 52 ed., 2012). En la mayoria de los casos se emplearon los términos
en castellano derivados del latin, aunque se mantuvo el idioma original en caso de ser
mas comunmente utilizado en la bibliografia especifica. Aquellas estructuras propias
de los Notoungulata o restringidas a un area determinada no alcanzada por la NAV,
fueron referidas de acuerdo a la terminologia empleada en publicaciones de
relevancia en la temdtica (Patterson, 1936; Novacek, 1986; Wible, 1987; Gabbert,
2004; Wible y Gaudin, 2004; Mead y Fordyce, 2009; MacPhee, 2014).

Respecto de la terminologia dentaria, se sigui6 (en lineas generales) la
terminologia empleada por Madden (1990), recurriendo a Thenius (1989) y Billet
(2011) en casos puntuales que se mencionaran en el texto. Una dificultad extra se
presentd al momento de describir la morfologia oclusal de los géneros mas antiguos,
cuya denticion inferior muestra una condicién particular que podria definirse como
“buno-lofodonte”. Intentando minimizar la inevitable subjetividad a la hora de

establecer limites taxativos en un contexto de variacion morfolégica gradual, las
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estructuras han sido referidas como cuspides (protocono/ido, paracono/ido, etc.)
cuando fue posible distinguir una estructura “bunoide” tipica o cuando, a pesar del
desgaste del esmalte (y la aparicion de la dentina en el centro), hayan mantenido un
contorno aproximadamente circular o eliptico en vista oclusal que permitiera
establecer dicha homologia. En el caso de los taxones lofodontes (en los cuales las
cuspides se fusionan o conectan constituyen lofos), los limites y homologias
resultaron mas dificiles de establecer, por lo que se siguié un criterio posicional
tomando como referencia a los autores antes mencionados.

Para la determinacion de las medidas craneanas y dentarias también se sigui6 a
Madden (1990). En algunos casos se emplearon las medidas y denominaciones de
manera estricta y de acuerdo a la definicion original del autor, mientras que en otros
casos se redefinieron parcialmente (Tabla 1 y Figs. 7 y 8). Los valores de las medidas
se obtuvieron mediante el uso de calibre sobre el material original, digitalmente
mediante el médulo de medidas del software 3D Slicer v3.6.3, o a partir de fotografias
cuidadosamente escaladas y controlando los planos mediante el software Image]

v1.49.

Tabla 1: medidas craneanas, mandibulares y dentarias

Medidas craneanas

: Largo total (desde el prostion al acrocraneon)

: largo de los nasales

: ancho facial

: ancho interorbital a nivel del extremo anterior del anillo orbital

: ancho maximo frontal

: ancho bicigomatico

: ancho del neurocraneo a la altura de la constriccién postorbital

: distancia I11-M3 medida en paralelo a la linea media

OR[N |V |WIN =

: largo del paladar

10: largo del basicraneo

11: ancho del morro a la altura del extremo posterior del alveolo del 13

12: largo de la serie premolar

13: largo de la serie molar

14: ancho del paladar a la altura del extremo distal del alveolo del P1

15: ancho del paladar a la altura del extremo distal del alveolo del P4

16: ancho del paladar a la altura del extremo distal del alveolo del M3

17: largo del arco cigomatico

18: ancho occipital a nivel de la base de los procesos paraoccipitales

19: altura occipital

20: ancho supraoccipital minimo
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21: ancho supraoccipital maximo

22: ancho intercondilar

23: ancho del condilo occipital

24: ancho maximo del foramen magnum

25: diametro maximo del condilo occipital

Medidas de la denticion superior

LL: diametro labio lingual

LL (M): Didmetro labio-lingual (medido sobre la cara mesial)

LL (D): Didmetro labio-lingual (medido sobre la cara distal)

MD: didmetro mesio-distal

MD (La): didmetro mesio-distal (medido sobre la cara labial)

MD (Li): diametro mesio-distal (medido sobre la cara lingual)

LFC: largo de la fosa central

LPFC: largo de la proyeccion labial de la fosa central

Medidas mandibulares

: largo total

: amplitud intercondilar

: ancho a nivel del extremo distal de los alveolos del i3

: ancho mandibular medido desde el borde lingual del alveolo del p3

: ancho mandibular medido desde el borde lingual paralofo del m3

: largo de la serie dentaria

NV VT |WN =

: largo de la serie premolar

8: largo de la serie molar

9 altura de la rama ascendente

10: amplitud de la rama ascendente

11: distancia condilo mandibular-m3

12: distancia condilo mandibular-il

13: profundidad mandibular a la altura del p3

14: profundidad mandibular a la altura del extremo mesial del m2

15: profundidad mandibular a la altura del hipofléxido del m3

Medidas de la denticion inferior

MD: didAmetro mesio-distal

LL: didmetro labio-lingual

LTr: diametro mesio-distal del trigdnido medido sobre la cara labial

LTI: diAmetro mesio-distal del talénido medido sobre la cara labial

AE: didmetro labio-lingual a nivel del entol6fido o entoconido

Tabla 1: listado de medidas craneanas, mandibulares y dentarias, las cuales se
muestran esquematicamente en las figuras 7 y 8.
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Fig. 7: esquema de medidas craneanas y de la denticion superior.
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Fig. 8: esquema de medidas mandibulares y de la denticién inferior. Mandibula en
vista oclusal y esquemas de los dientes tomados y editados de Shockey (1997).
Fotografia de la mandibula en vista lateral, B.J. Shockey.
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4.2 -Sistematica paleontoldgica

MAMMALIA Linnaeus, 1758

LAURASIATHERIA Waddell et al., 1999

PANPERISSODACTYLA Welker et al., 2015

NOTOUNGULATA Roth, 1903

TOXODONTIA Owen, 1853

“NOTOHIPPIDAE” Ameghino, 18941 (sensu Bond y Lopez, 1993)

4.2.1 - Pampahippus Bond y Lopez, 1993

Especie tipo: Pampahippus arenalesi Bond y Lépez, 1993

Taxones incluidos: Pampahippus arenalesi Bond y Lépez, 1993, Pampahippus
secundus Deraco y Garcia-Lépez, 2015, y Pampahippus powelli Garcia-Lopez et al.,
2017b.

Distribucién geografica y estratigrafica: centro y sur de Salta y este de Jujuy.
Niveles asignados a la EM Casamayorense de la Formaciéon Lumbrera, Grupo Salta, y
Formaciéon Quebrada de los Colorados, Grupo Payogastilla (Bond y Lépez, 1993;
Deraco y Garcia-Lopez, 2015; Garcia-Lopez et al., 2017b). El género fue mencionado
también para niveles de EM Mustersense de la Formacion Geste, Antofagasta de la
Sierra, Catamarca (Lopez, 1997) a partir de un p3 aislado considerado cf.
Pampahippus.

Diagnosis revisada- El género se distingue por la siguiente combinacion de
caracteres: (1) denticibn braquiodonte, completa y cerrada, (2) caninos
incisiviformes, (3) protocono bunoide (Bond y Lopez, 1993) en premolares
superiores, aunque se conecta con el metalofo a través de un postprotolofo en estados
avanzados de desgaste (Deraco y Garcia-Lopez [2015] lo describen como protolofo
interrumpido), (4) parastilo bien marcado en premolares y molares por delante de la
“columna del paracono” (paracone ridge) similar a lo descripto para Plexotemnus,

Puelia y Eomorphippus (ver mas adelante), (5) cingulo distal en premolares

1 Si bien el nombre del taxén (Notohippidae) se mencioné por primera vez en el afio 1894
(Enumération synoptique des espéces de mammiferes fossiles des formations éocénes de Patagonie
[Ameghino, 1894]), fue en el afio 1895 (Premiére contribution a la conaissance de la faune
mammalogique des couches a Pyrotherium [Ameghino, 1895]) cuando se publicé por primera vez una
breve descripcion exponiendo algunos de los caracteres que definieron a la nueva familia.
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superiores extendido mesiolingualmente hasta alcanzar el extremo distal de la base
del protocono, (6) nimero de crestas reducido en comparacién con Plexotemnus, (7)
cingulido lingual en incisivos inferiores, (8) cuspide accesoria en posicién
mesiolingual respecto del metaléfido (paracénido de acuerdo a Bond y Lopez [1993]),
(9) entocénido bunoide en premolares y/o molares inferiores, el cual puede
conectarse con el hipoléfido a través de una cristida o incluso constituir un entoléfido
en estados avanzados de desgaste, caracteristica compartida con algunos

“Isotemnidae” (ej. Isotemnus, Periphragnis, Pleurostylodon, Thomashuxleya).

PAMPAHIPPUS ARENALESI Bondy Lopez, 1993

Holotipo: PVL 4192 (craneo completo pero deformado con 12-M3 derechos y P1-M3
izquierdos, mandibula incompleta y deformada con incisivos y caninos muy
deteriorados, p2-m2 izquierdos y p3-m3 derechos, y numerosos fragmentos
postcraneanos de pelvis, miembros anteriores y posteriores de un individuo joven).
Especimenes incluidos: MLP 78-V-6-9 (porcién posterior de craneo con regién
occipital y auditiva relativamente bien conservada, y fragmento de maxilar derecho
con M2-3, este ultimo en erupcion), MLP 80-X-1-1 (mandibula casi completa con
incisivos y caninos rotos [algunos sueltos] p2, m2-3 izquierdos incompletos, p2-m3
derechos), MLP 83-X-27-5 (fragmento mandibular con la denticién muy deteriorada,
excepto por el p4 y m2 derechos) y MLP 77-V-3-5 (mandibula sin ramas ascendentes
con p3-m3 izquierdos y derechos, y fragmentos de molariformes aislados) . Este
ultimo fue asignado solo a nivel genérico por Bond y Lépez (1993). Sin embargo, en
base a la comparacion con el holotipo y a ciertos elementos que se mencionaran en la
descripcion, es considerado aqui como P. arenalesi.

Procedencia geografica: PVL 4192, MLP 78-V-6-9 y MLP 77-V-3-5 provienen de
Pampa Grande, Dpto. Guachipas, Salta, Argentina. MLP 80-X-1-1 y MLP 83-X-27-5
provienen del Dpto. El Aguilar, Jujuy, Argentina (Bond y Lopez, 1993).

Procedencia estratigrafica: Formacién Lumbrera (Eoceno medio-temprano) (Bond
y Loépez, 1993; Del Papa et al, 2002), referida como Formaciéon Lumbrera Inferior por
Del Papa et al. (2013).

Diagnosis revisada- La especie se reconoce por la siguiente combinacién de

caracteres: (1) tamafno similar a Eomorphippus obscurus y claramente mayor que P.

36



secundus, (2) denticibn braquiodonte, (3) incisivos superiores alargados
mesiodistalmente y sin cingulo lingual, (4) premolares y molares superiores de
estructura similar a Plexotemnus complicatissimus, aunque el patrén de crestas
multiples del ectolofo es apenas insinuado, (5) premolares y molares superiores con
un bajo cingulo labial continuo, a veces interrumpido a nivel de la cresta del
paracono, (6) P2-P4 subrectangulares, con el protocono prominente y bunoide, y un
paraconulo en posiciéon mesial respecto de la fosa central, la cual estd abierta
mesialmente, (7) M1 y M2 con un protocono prominente conectado mesiolabialmente
con el paralofo constituyendo un lofo oblicuo, mas desarrollado en el M2, (8) cingulo
mesiolingual del M1 restringido al margen mesial de la base del protolofo, a
diferencia de P. secundus en la que el cingulo rodea toda la base del protolofo, (9)
hipocono? y metacono conectados conformando un delgado metalofo transversal
entre la fosa central y el cingulo distal en M1 y M2, (10) cingulo distal en M1 y M2,
(11) M3 de aspecto triangular, con el hipocono muy reducido en comparacién con el
M1 y M2, (12) parastilo menos marcado que en P. secundus, (13) incisivos inferiores
con un suave cingulido lingual y una cresta longitudinal, (14) p3-m3 con entocénido
bunoide, a veces conectado con el hipol6fido mediante una cristida producto del
desgaste, o incluso constituyendo un entolé6fido, (15) m1-2 con trigénido corto, una
cristida lingual que se proyecta a partir del protoléfido y la cispide accesoria por
delante del metal6fido caracteristica del género, (16) cingulido labial en premolares y
molares inferiores (muy notorio en algunos especimenes), y (17) talénido del m3 mas

alargado producto del mayor desarrollo del hipoléfido por detras del entoléfido.

Descripcion

La descripcion esta basada en los especimenes PVL 4192 (craneo y mandibula)
y MLP 77-V-3-5 (hemimandibulas articuladas sin la rama ascendente) (Figs. 9 y 10).
Este ultimo fue considerado por Bond y Lopez (1993) como Pampahippus sp. (sin
asignacion especifica) por presentar las siguientes diferencias con el holotipo: (1)

mayor tamafio y robustez de la mandibula, (2) p3 y p4 con un ectofléxido mas

2 E] término “hipocono” (o hipolofo segtin corresponda) se emplea simplemente para hacer referencia
a la presencia de una cuspide o lofo disto-lingual en los molares superiores. La discusién acerca de si se
trata de un verdadero hipocono (derivado del cingulo distal) o un “pseudo-hipocono” constituye un
tema de debate en el &mbito de los Notoungulata que excede los objetivos de esta tesis.
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penetrante (aca referido como hipofléxido) y precedido por un reborde marcado, (3)
paraconido mas reducido en m2 y m3, coalescente con el metacénido, y (4) cingilido
mesiolingual en continuidad con el paraléfido (aqui referido como paracristida, pero
consideradas estructuras homdlogas). Si bien se trata de observaciones que se
verifican en el espécimen, MLP 77-V-3-5 satisface la diagnosis de la especie, y por lo
tanto es considerada aqui como P. arenalesi. Lamentablemente los especimenes MLP
78-V-6-9, MLP 80-X-1-1 y MLP 83-X-27-5 no pudieron ser ubicados en la coleccion,
por lo cual solo contribuyeron a la descripcidon a partir de lo mencionado por Bond y

Lopez (1993).

Regidn nasofacial y neurocraneana dorsal

El espécimen PVL 4192 esta bastante completo, excepto por el arco cigomatico
derecho y parte del izquierdo, como puede apreciarse en la figura O.
Lamentablemente esta comprimido dorsolateralmente y muy fracturado, por lo que
sus proporciones generales estdn distorsionadas y muchas de las medidas no
pudieron ser tomadas. Afortunadamente conserva gran parte de su denticién
superior e inferior en muy buen estado.

Poco puede precisarse respecto de los premaxilares, los cuales estdn muy
fracturados. Unicamente del lado derecho es posible apreciar la sutura premaxilo-
maxilar, a nivel del contacto [3-C (Fig. 9 B y C). Sin embargo, no es posible observar si
existe contacto entre los procesos ascendentes del premaxilar y los nasales. Si bien se
identifican en el espécimen, los nasales estdn muy deteriorados y poco puede
apreciarse respecto de su forma y contactos. Las érbitas son amplias y de contorno
bastante circular, abiertas posteriormente. Su extremo anterior se ubica
aproximadamente a nivel del borde mesial del M2, aunque esta observaciéon debe
considerarse con precaucién debido a la deformacion del material. A nivel del P4 se
observa parte del foramen infraorbital (Fig. 9 D), pasaje del nervio, arteria y vena

homdénimos (Muchlinski, 2008).
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Fig. 9: craneo de Pampahippus arenalesi (PVL 4192) en vista dorsal (A), ventral (B), y
lateral (C y D). Fotografias D. Garcia-Lopez.
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Los frontales son relativamente cortos y se proyectan lateralmente mediante los
procesos postorbitales. Su deterioro impide reconocer las suturas naso-frontal y
fronto-parietal, como asi también la presencia de foramenes. Sin embargo se aprecian
las crestas frontales, las cuales se dirigen posteromedialmente a partir de los
procesos postorbitales y confluyen constituyendo una marcada cresta sagital. Justo
por delante de la confluencia de las crestas frontales se aprecia una depresién a nivel
de la linea media. Por detras de los procesos postorbitales parece haber una
constriccion postorbital, aunque la deformacién del material impide apreciar su
magnitud (Fig. 9 A).

Al igual que el resto del craneo, los parietales estan muy fracturados.
Lamentablemente no se observa la sutura parieto-occipital, como asi tampoco los
fordmenes vasculares que usualmente se ubican a lo largo (o préximos) a esta sutura.
En cambio, si se distingue parcialmente la sutura escamoso-parietal del lado derecho.
Los escamosos estdn muy deteriorados. Los procesos cigomaticos de ambos
escamosos faltan por completo, mientras que la porciéon que contribuye a la pared del
craneo estad bastante fracturada y parcialmente cubierta por sedimento.
Posteriormente, y como en el resto de los Notoungulata, el escamoso constituye los
senos epitimpanicos. Por delante de los senos epitimpanicos, a nivel de la base del
proceso cigomatico del escamoso, se distingue la fosa glenoidea, alargada

lateralmente y ubicada por encima del plano del paladar (Fig. 9 D).
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Fig. 10: mandibula de Pampahippus arenalesi. A: PVL 4192 (Foto D. Garcia-
Loépez), B: MLP 77-V-3-5.
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Region palatal y denticién superior

La forma del paladar es dificil de apreciar debido a la deformacién que presenta
el craneo. Tampoco se aprecia la forma del arco premaxilar, aunque probablemente
se trate de un arco en forma de “U” o “V”, siendo poco probable un arco premaxilar
transversal. El paladar esta fracturado y deteriorado, por lo cual no puede
distinguirse la sutura maxilo-palatina, como asi tampoco la forma y disposicion de los
forAmenes incisivos ni de los canales palatinos mayores. La Unica sutura que se
observa parcialmente (y que no parece ser una linea de fractura) es la sutura
premaxilo-maxilar (Fig. 9 B).

Denticion- El espécimen conserva las series 12-M3 derecha (12, I3, P1 y P2
rotos) y P1-M3 izquierda. Presenta dientes de corona baja, caracteristica compartida
con los otros géneros registrados para el Eoceno (Puelia, Eomorphippus y
Plexotemnus). E1 11 falta y el 12 solo conserva la raiz en el lado derecho, por lo cual no
es posible apreciar su forma. El I3 también esta roto, pero se puede observar parte de
su corona. Bond y Lépez (1993) lo describen como triangular en vista externa (labial)
y alargado en sentido antero-posterior (mesio-distal), con su cara lingual casi plana y
su cara labial convexa, con un pequeio reborde de esmalte (;cingulo?) cerca de su
base. El canino parece ser similar en tamafio al 3. Es unicuspidado y uniradiculado,
su cara labial es convexa y lisa, y su cara lingual es plana (Fig. 9 By C).

El P1 es mucho mas pequefio que el P2, uniradiculado y con una morfologia
coronaria mas comparable a la del canino que a la del resto de los premolares. Solo se
aprecia una cuspide principal, probablemente correspondiente al paracono. La cara
lingual esta muy deteriorada y no es posible describirla. El P2 también esta roto, pero
en este caso falta la porcion labial. Lingualmente se aprecia un protocono rodeado en
su base por un notorio cingulo mesiolingual. El protocono se proyecta distalmente a
través de un lofo y se conecta con el hipolofo, en cuya base se distingue con claridad
un cingulo distolingual. El P3 y el P4 presentan una morfologia similar al P2. Al estar
completos, es posible distinguir un parastilo marcado por delante de la columna del
paracono que sin embargo apenas se solapa sobre ectolofo de la pieza precedente. En
comparacion con el P2, el hipocono se identifica con mayor claridad y se conecta con
el metacono constituyendo un lofo transversal (metalofo) con una constriccion a la

altura del valle central. El metalofo se conecta con la proyeccion distal del paracono,
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conformando un ectolofo. Similar a lo mencionado para el P2, en el P3 y P4 se observa
un marcado cingulo mesiolingual (principalmente sobre la base del protocono) y un
cingulo distolingual que rodea la base del hipocono, este tltimo (a diferencia del M1)
en una posicion casi tan lingual como el protocono. Por delante del valle central se
distingue una pequena cuspide (paraconulo), mas evidente en el P4.

Los molares son claramente mas grandes que los premolares y presentan un
contorno trapezoidal (M1 y M2) y aproximadamente triangular en el caso del M3. A
diferencia de los premolares, el cingulo distal no se proyecta lingualmente rodeando
la base del hipocono sino que se restringe al margen distal, por detras del metalofo. El
M1 y el M2 son muy similares y son las piezas de mayor tamafio. A diferencia de los
premolares, el protocono y el hipocono estan separados (la fosa central estd abierta
lingualmente) y ambos se conectan al ectolofo constituyendo respectivamente un
protolofo y un metalofo, este tltimo mas pequefio en el M2. El protolofo es alargado y
oblicuo en sentido centro-lingual a mesio-labial. En el caso del M1, el cingulo
mesiolingual no rodea toda la base del protocono (como si lo hace en los premolares y
en el resto de los molares) sino que se restringe a la cara mesial, una diferencia
mencionada en la diagnosis que lo distingue de P. secundus. Una pequeia foseta se
distingue a nivel del ectolofo del M1 y del M2. Es probable que dicha foseta
corresponda a la foseta posterolabial, originada por la fusion del extremo del crochet
con el ectolofo. Tanto en el M1 como en el M2 se pueden apreciar varias crestas sobre
el margen labial de la fosa central, originadas a partir de ondulaciones y proyecciones

linguales del ectolofo (Fig. 11 B).
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Fig. 11: denticidn superior de Plexotemnus complicatissimus (A), Pampahippus
arenalesi (B) y Pampahippus secundus (C). Foto de P. arenalesi, cortesia de D. Garcia-

Lopez. Fotografias de P. secundus tomadas y editadas de Deraco y Garcia-Lopez
(2015).
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El M3 carece de hipocono (al menos de manera evidente como en los otros
molares). El protocono estd muy desarrollado, y si bien apenas se distingue un
protolofo incipiente, es probable que sea mas conspicuo en estados de desgaste mas
avanzados. El parastilo estd menos acentuado que en los molares precedentes. El
cingulo mesiolingual se proyecta rodeando la base del protocono hasta casi alcanzar

el cingulo distal, este ultimo mucho menos evidente (Fig. 11 B).

Mandibula y denticion inferior

La descripcidn esta basada en la mandibula del espécimen PVL 4192 y en MLP
77-V-3-5 (Figs. 10 y 12 B), habiendo hecho ya la aclaracion respecto de su asignacion
especifica al comienzo de la descripciéon. En ambos casos se trata de hemimandibulas
articuladas (fusionadas a nivel de la sinfisis) en las que se ha preservado la rama
horizontal (con parte de la denticiéon) pero no la rama ascendente. En vista dorsal, la
sinfisis se extiende aproximadamente hasta la altura del p3. La mandibula de PVL
4192 estd comprimida dorsolateralmente al igual que el craneo. El material MLP 77-
V-3-5, en cambio, no parece estar comprimido aunque si inclinado, de manera tal que
el plano sagital de la mandibula no es perpendicular al plano horizontal (Fig. 10).

En vista lateral, el borde ventral es convexo en casi toda su extensiéon, mas
evidente en MLP 77-V-3-5 debido a su menor deformacion, en el cual también se
observan claramente al menos tres foramenes mentonianos a la altura del extremo
mesial del p3, extremo distal del p4 e hipoléfido del m1 (Fig. 10 B). Estos se abren
internamente al canal mandibular, pasaje del nervio mandibular y vasos asociados.
Sobre la cara interna del ejemplar MLP 77-V-3-5 se observa un profundo surco
(probablemente correspondiente al surco milohioideo) el cual recorre la rama
horizontal paralelo a su borde ventral. Respecto de la regiéon angular y la rama
ascendente, Bond y Lopez (1993) (posiblemente en base al espécimen MLP 80-X-1-1,
el cual no pudo ser ubicado en la coleccién) mencionaron que la fosa masetérica es
poco profunda pero limitada ventralmente por una cresta masetérica marcada.
Quizas en base al mismo espécimen, los autores describieron al céndilo mandibular

como transversal y bien alto respecto de la serie molar.
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Denticion- La especie muestra una denticion que podria definirse como un
estado intermedio entre cuspides y lofos (derivados del desgaste de esas cuspides)
(Figs. 10 y 12 By C). Poco puede decirse de la denticién anterior puesto que estad muy
deteriorada, tanto en PVL 4192 como en MLP 77-V-3-5. Los incisivos son
procumbentes y pequefios, ascendentes en tamafio desde el il al i3. De acuerdo a
Bond y Lépez (1993) son simples y espatuliformes, a excepcion del i3 que presenta
una cresta lingual y un pequefio cingulido también lingual. Solo una pieza se ha
conservado relativamente en buen estado, sefialada en la figura 10 tentativamente
como el canino derecho, pero que también podria corresponder al i3 (resulta dificil
determinarlo debido al deterioro del material y a la dificultad para identificar
elementos que sirvan de referencia). Se trata de un diente unicuspidado
(posiblemente el protocénido) alargado mesiodistalmente constituyendo una cresta.
Lingualmente se distingue con claridad un cinguilido bajo y una cresta longitudinal
suave. La superficie labial estd bastante deteriorada (Fig. 10).

Solo se ha conservado la raiz del pl en PVL 4192. El p2 en cambio se ha
preservado completo y presenta una cuspide en posiciéon aproximadamente central
que Bond y Lépez (1993) consideraron como protocénido. Sin embargo, comparando
la morfologia de este premolar con la del p3 y p4, esta cispide parece ser el
metaconido, mientras que el protocénido (de posicion mesiolabial) se conecta con el
metaconido mediante una cristida. Distalmente, el metacénido se contintia a través de
otra cristida (condicién descripta por Bond y Lopez como talénido crestado) que se
curva lingualmente y gira constituyendo un cingualido lingual bajo y bien marcado que
alcanza el extremo mesial del diente (Fig. 10 Ay 12 B).

El p3 es mucho mayor y se caracteriza por un protocoénido que se extiende
anteriormente a través de un pequefio l6fido (protolofido). Distalmente se conecta
con el metal6fido, que en vista lateral constituye la cispide principal. El metalo6fido se
continta distolabialmente a través de un hipoléfido incipiente, dejando un amplio
surco sobre la cara labial entre éste y el protoléfido, equivalente al hipofléxido de las
piezas distales. El protolofido y metal6fido constituyen el anterolofido de acuerdo a
Thenius (1989), mientras que el hipoléfido esta referido como posterolofido en este
tipo de morfologia oclusal. En posicion lingual respecto del hipoléfido se observa el

entoconido bunoide.
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Fig. 12: denticidn inferior Plexotemnus complicatissimus (A), Pampahippus arenalesi
(B) y Pampahippus secundus (C). Fotografia de PVL 4192, D. Garcia-Lopez. Fotografias
P. secundus tomadas y editadas de Deraco y Garcia-Lépez (2015).
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El p4 presenta una forma muy similar, de mayor tamafio y con un hipoléfido
mas desarrollado. Tanto en el p3 como en el p4, el cingtlido lingual es bien notorio y
mas acentuado en su extremo mesial. Es importante destacar que los especimenes
MLP 77-V-3-5 y PVL 4192 presentan diferentes estados de desgaste, lo cual podria
explicar el aspecto mas lofodonte y menos bunoide de las cispides y crestas de MLP
77-V-3-5 (mas desgastado). Esto también se observa a nivel de los molares (Figs. 10 y
12 B).

El m1 muestra un trigénido y talonido bien diferenciados, siendo este ultimo
mayor, como es comun en los Toxodontia. El protoléfido se proyecta lingualmente a
través de una cristida cuya altura disminuye repentinamente a nivel del extremo
mesiolingual del diente y gira distalmente constituyendo un notorio cingulido
mesiolingual. El protoléfido se conecta con un metal6fido oblicuo. En posiciéon mesial
respecto del extremo lingual del metal6fido se observa una cispide que, de acuerdo a
Bond y Loépez (1993), corresponde al paracénido. Sin embargo, aqui se hace
referencia a ella como ctspide accesoria del trigonido, y se considera al paracénido (o
paral6fido) ausente o reducido a una pequefia cristida, siguiendo la interpretacién
morfoldgica de Cifelli (1993), Shockey (1997), Billet (2011), Shockey et al. (2012). El
hipolo6fido presenta una forma de coma que en el caso de PVL 4192 mantiene su
individualidad, pero esta conectado con el metal6fido en MLP 77-V-3-5. Si bien los m1
de PVL 4192 estan rotos a nivel del entoconido, el m1 derecho de MLP 77-V-3-5
permite apreciar su presencia, aunque en este caso conectado al hipoléfido
constituyendo un entoléfido. Entre el metaléfido y el entoléfido queda definido un
amplio valle que abre lingualmente (Fig. 12 B).

El m2 (de mayor diametro mesio-distal) presenta una morfologia muy similar al
m1. La principal diferencia radica en el menor desarrollo de la cristida mesial que se
proyecta lingualmente a partir del protoldfido. A pesar del desgaste, esto también se
aprecia en MLP 77-V-3-5. A nivel del valle meta-entol6fido (hacia el extremo lingual)
se distingue una pequefia cuspide redondeada (mucho menor que el resto de las
cuspides o léfidos y que podria ser homodloga a un metastilido o un
postmetaconulido) que lo cierra parcialmente, la cual no se observa en el espécimen
MLP 77-V-3-5. Por detras del entol6fido y del hipoléfido se distingue otra pequefia
cuspide probablemente correspondiente al hipoconulido. El m3 muestra una forma

similar, aunque es mucho mas grande que el m2, principalmente por el mayor
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desarrollo del hipol6fido. Tanto los premolares como los molares presentan un

cingulido labial continuo (Fig. 12 B).

Basicraneo y region auditiva

La descripcién estd basada exclusivamente en el holotipo, ya que como se
menciono, el espécimen MLP 78-V-6-9 (el Unico ademas del holotipo que conserva
parte de esta region) no pudo ser ubicado en la coleccion. La region basicraneana
comprende el piso de la boveda craneana entre las coanas y el occipucio. Esta
constituida por la porcién posterior del palatino, parte del pterigoides y el esfenoides.
Este ultimo constituye un complejo 6seo de forma irregular conformado por una serie
de elementos total o parcialmente fusionados. Lamentablemente la preservacion del
espécimen no permite individualizar cada uno de estos elementos ya que no se
distinguen las eventuales suturas que podrian indicar sus limites. Sin embargo, varias
de las estructuras que caracterizan al basicraneo pueden apreciarse a pesar de su
deformacion.

En vista ventral se observa el deterioro que presenta la regién correspondiente
a las coanas, y la presencia de sedimento cubriendo la zona parcialmente. Atun asi, es
posible distinguir restos de las crestas palatinas (Fig. 9 B). En otros “Notohippidae”
mejor preservados (ej. Puelia, ver mas adelante), las coanas estan flanqueadas por
dos pares de crestas, unas mas pequefias correspondientes a las crestas pterigoidea y
unas mas desarrolladas (externas o laterales respecto de las crestas pterigoideas)
correspondiente a las crestas palatinas. En el caso de PVL 4192, el deterioro no
permite observar las crestas pterigoideas, las cuales podrian estar efectivamente
ausentes o, lo que es mas probable, rotas. Por el mismo motivo tampoco se distingue
la fosa escafoides. Los elementos impares que constituyen el techo de las coanas y el
piso de la porcidn anterior de la boveda craneana (rostro esfenoidal y basiesfenoides)
estan muy deteriorados. Por detras se distinguen restos de las bulas auditivas. La bula
derecha esta completa, aunque totalmente comprimida. Si bien no se puede precisar
su forma, es evidente que eran prominentes y probablemente ovoides. La bula
izquierda esta mas deteriorada y solo se ha preservado (aunque pobremente) la base
de la misma. Lamentablemente no se pueden distinguir ninguno de los foramenes

asociados a su periferia (Fig. 9 B).
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El meato auditivo externo (mae) parece observarse por detrds del proceso
postglenoideo (Fig. 13). Sin embargo esta bastante deteriorado, por lo que es dificil
precisar su forma, tamafio y ubicacion. Tampoco se observa la cresta meatal, aunque
se infiere su presencia en base a lo que parecen ser restos de su base por debajo del
mae. De ser asi, se trataria de una cresta bien desarrollada, de acuerdo a lo
mencionado por Bond y Loépez (1993). El proceso postglenoideo también es bien
notorio. Las estructuras correspondientes al complejo occipital no pueden describirse
debido al mal estado de preservacion del espécimen. Si bien se distinguen restos de
los condilos occipitales, no es posible dar precisiones de su forma, tamafio u

orientacion.

Fig. 13: region posterior de PVL 4192 en vista lateral. Fotografia D. Garcia-
Lépez

PAMPAHIPPUS SECUNDUS Deraco y Garcia-Lopez, 2015

Holotipo: PVL 6426 (fragmento de maxilar derecho de un individuo adulto pero con
poco desgaste, con P2-4 y M1-3).

Especimenes incluidos: PVL6427 (fragmento de premaxilar izquierdo con i1-3,
fragmento de maxilar izquierdo con P2-M2, y fragmento de hemimandibula derecha

con m1-3), PVL 6428 (fragmento de premaxilar y maxilar derecho con 12-P4, algunos
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incompletos) , PVL 6429 (fragmento de premaxilar y maxilar derecho con raices de
[2-3, y C-P2), PVL 6430 (fragmento de maxilar derecho con P4, M1 roto y M2), PVL
6431 (fragmento de hemimandibula izquierda con raiz de i1, i2 incompleto, raices de
i3, c y pl, y p2-4 bien preservados), PVL 6432 (fragmento de hemimandibula
izquierda con p3-4) y PVL 6433 (fragmento de hemimandibula derecha con m3 roto).
Procedencia geografica: El Simbolar, Dpto. Guachipas, Salta, Argentina.
Procedencia estratigrafica: si bien fue referida por Deraco y Garcia-Lopez (2015)
como Miembro Lumbrera inferior (Eoceno medio-temprano) de la Formacién
Lumbrera, los eventos sedimentarios “superior” e “inferior” no han sido definidos
formalmente y es un tema de activa discusion en la actualidad (Daniel A. Garcia-
Lépez, comunicacion personal). Por este motivo, y en base a publicaciones como la de
Del Papa et al. (2013), resulta conveniente referirse a estos niveles como Formacién
Lumbrera inferior.

Diagnosis revisada- La especie se reconoce por la siguiente combinacién de
caracteres: (1) mas pequefio que P. arenalesi (35% menor de acuerdo a Deraco y
Garcia Lopez, 2015), (2) 11>13>12, (3) P3 sin el paracénulo descripto para P. arenalesi
y apenas distinguible en el P4, (4) cingulo mesiolingual en el M1 rodeando por
completo la base del paracono, a diferencia de P. arenalesi en el que el cingulo esta
restringido solo a la cara mesial, (5) columna del metacono en M1-2 mas marcada que
en P. arenalesi, (6) cingulo labial presente en premolares superiores pero ausente (o
apenas insinuado) en los molares, (7) ausencia de cingulido labial en molares
inferiores.

En la diagnosis original de Deraco y Garcia Lopez (2015) se menciona ademas
la presencia de un cingulido lingual en los incisivos inferiores, algo que también
mencionan Bond y Lopez para P. arenalesi, por lo cual fue incluido en la diagnosis del
género. Otro elemento mencionado es la presencia de solo una cresta en los molares,
a diferencia del patron de crestas multiples de P. arenalesi. Sin embargo, la
individualizacion de las crestas parece ser susceptible de alterarse o borrarse con el
desgaste, por lo cual se ha preferido excluirlo de la diagnosis, ain cuando
efectivamente no se observa el patrén de crestas multiples en los especimenes

descriptos por Deraco y Garcia Lopez (2015).
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Descripcion

La especie ha sido recientemente descripta en detalle (Deraco y Garcia Lépez,
2015). Por tal motivo, ésta no sera una redescripciéon sino una revisiéon haciendo
énfasis en sus diferencias respecto de P. arenalesi, mas alla de la diferencia en tamafio
mencionada en la diagnosis. Los especimenes del hipodigma consisten en fragmentos
de maxilar, premaxilar y mandibula, en todos los casos con parte de la serie dentaria
conservada. Si bien no tiene gran implicancia en el contexto de esta tesis, es
importante mencionar que Deraco y Garcia Lépez (2015) subdividieron a los
especimenes del hipodigma en dos grupos; el grupo 1 incluye al holotipo y a los
especimenes PVL 6430 y 6431, mientras que el grupo 2 incluye a los especimenes
PVL 6427, 6428, 6429, 6432 y 6433. De acuerdo a los autores, estos dltimos se
diferencian de los individuos del grupo 1 por una denticién mas robusta y coronas

levemente mas altas.

Region palatal y denticién superior

Los restos de maxilar y premaxilar son muy fragmentarios y restringidos
exclusivamente a la region alveolar, por lo cual esta seccion se limitard a la
descripcion de la denticiéon superior en base a los dientes conservados en dichos
fragmentos y figurados por Deraco y Garcia Lopez (2015).

Denticion- Como ya se mencion6, las especies del género presentan una
denticién braquiodonte, completa y cerrada. El I1 es notoriamente ancho, mucho mas
que el resto de los incisivos. Su cara labial es bien convexa y lisa, mientras que la cara
lingual es concava y presenta un marcado cingulo lingual sobre la base de la corona.
El diametro mesiodistal del [2 es mucho menor que el del I1 y se aprecia una pequeia
separacién entre ambos, de manera tal que sus coronas no estan en contacto. Es
unicuspidado (su cuspide es bien aguda) y mas alto que el 11, muy evidente en vista
labial (Fig. 14 B). Deraco y Garcia Lopez (2015) lo definen como foliado. Al igual que
el resto de los incisivos, presenta un marcado cingulo lingual en su base. El I3 es muy
similar al 12, aunque su didmetro mesio-lingual es levemente mayor, dando como
resultado la particular relaciéon de tamafios mencionada en la diagnosis (11>13>12). El
canino es muy similar en forma al 12 y al I3, solo que el cingulo lingual es menos

evidente (Fig. 14 Ay C).
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El P1 se conserva parcialmente solo en el espécimen PVL 6429 (Fig. 14 C). Al
igual que en P. arenalesi, es uniradiculado, su didmetro mesio-distal es menor que el
del canino, y su tamafio general es mucho menor que el del P2. Solo esta preservada la
mitad labial, en la cual se aprecia una cuspide principal, probablemente
correspondiente al paracono (el resto de la morfologia oclusal esta muy deteriorada o
falta). Sobre la cara labial se observa un cingulo apenas insinuado.

El P2 presenta paracono y protocono bunoides. El cingulo distolingual
mencionado para P. arenalesi es poco evidente en vista oclusal, aunque se observa
mas claramente en vista lingual. Al igual que en P. arenalesi, se origina a nivel de la
cuspide del protocono y desciende hasta su base dirigiéndose distalmente. Por
delante del valle central se distingue un cingulo mesiolingual que sin embargo no
rodea completamente la base del protocono (al igual que en el P3), como si lo hace en
el P4. Sobre la cara labial solo se aprecia la columna del paracono y un parastilo
apenas insinuado.

El P3 y el P4 presentan una morfologia muy similar entre ellos y al P2, aunque
son de mayor tamafio, siendo el P4 el mayor de todos. El parastilo es mas notorio y el
cingulo mesial es mas evidente, especialmente en el P4. En este dltimo, el cingulo se
proyecta lingualmente rodeando la base del protocono, constituyéndose en un
cingulo mesiolingual. Como lo sefialaron Deraco y Garcia Lopez (2015), estas ultimas
dos caracteristicas varian levemente entre los dos grupos definidos por ellos. En el
individuo PVL 6427 (grupo 2) el parastilo esta separado de la columna del paracono
por un pliegue mas marcado que en el holotipo (grupo 1). Respecto del cingulo mesial
(o mesiolingual), la prolongaciéon lingual que rodea la base del protocono es casi
imperceptible. Por otra parte, y de acuerdo a los autores, el contorno general del P3 y
P4 en los individuos del grupo 1 es subtriangular, mientras que en el grupo 2 tiende a
ser cuadrangular (Fig. 11 C). A diferencia de P. arenalesi, no se observa el paracénulo
en posicion medial respecto del valle central en el P3, aunque si se aprecia una
pequeiia cuspide en esa posicion en el P4. En el P3 del espécimen PVL 6427 (Fig. 11
C) se puede distinguir parcialmente el cingulo distal y un lofo transversal que
probablemente corresponde al metalofo, este ultimo mas desarrollado en los
especimenes del grupo 2 y en parte responsable de su contorno mas cuadrangular en

comparacion con el holotipo (Deraco y Garcia-Lopez, 2015).
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Fig. 14: denticion anterior (superior) de P. secundus. Fotografias tomadas y editadas
de Deraco y Garcia-Lopez (2015).
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El M1 y el M2 presentan un contorno trapezoidal y el cingulo distal esta
restringido al margen distal del hipocono (no lo rodea), mientras que el M3 es
subtriangular (Fig. 11 C). Sobre la cara labial se observa la columna del paracono, mas
marcada que en P. arenalesi. Distalmente se observa la columna del metacono, la cual
estd apenas insinuada en P. arenalesi. El protocono y el hipocono estan separados
lingualmente, y ambos se conectan al ectolofo constituyendo respectivamente un
protolofo oblicuo y un metalofo transversal (ambos mas pequefios en el M2). A
diferencia de P. arenalesi, el cingulo mesiolingual rodea la base del protocono en el
M1, al igual que en el resto de los molares (Fig. 11 C). La fosa central es oblicua,
limitada mesialmente por el protolofo, labialmente por el ectolofo, distalmente por el
metalofo y mesiolingualmente por la amplia base del protocono. Una pequefia foseta
posterolabial se distingue a nivel del ectolofo. Deraco y Garcia-Lépez (2015)
mencionan que no se observan crestas multiples en el M1 mientras que en el M2 se
observa una cresta (mesial al crochet) que corresponderia a la cresta intermedia de
Billet (2011). Por el contrario, se distinguen algunas suaves ondulaciones sobre el
limite labial de la fosa central del M1 y del M2, por lo que no deberia descartarse la
presencia de dos o mas crestas, similar a lo observado en P. arenalesi (Fig. 11),
aunque quizas simplificado por el grado de desgaste.

El M3 carece de hipocono (al menos de manera evidente como en los otros
molares). Por su parte, el protocono estd muy desarrollado y se proyecta labialmente
a través de un protolofo oblicuo similar al lo observado en el M1 y en el M2, aunque a
diferencia de éstos, el parastilo es apenas notorio. En cuanto a los cingulos mesial y
distal, ambos se extienden lingualmente hasta casi establecerse una continuidad

entre ellos a nivel de la base del protocono (Fig. 11 C).

Mandibula y denticion inferior

La mandibula estd representada por restos fragmentarios que permiten
apreciar la morfologia de todo la rama horizontal y parte de la rama ascendente (Figs.
12 Cy 15). En vista dorsal, la sinfisis se extiende aproximadamente hasta la altura del
p3, similar a lo observado en P. arenalesi. En vista lateral, el borde ventral parece ser

mas recto que en el caso de P. arenalesi, curvandose de manera mas acentuada hacia
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el extremo anterior y con una suave constricciéon por delante del borde externo del

angulo mandibular.

LABIAL

(lateral)

(lingual)

(lingual) (latere

m1 (roto)

Fig. 15: restos mandibulares de Pampahippus secundus. PVL 6431 (A), PVL 6432 (B),
PVL 6427 (C). Fotografias tomadas y editadas de Deraco y Garcia-Lopez (2015).
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Si bien Deraco y Garcia-Lopez (2015) consideran que la altura relativa de la
rama horizontal mantiene las mismas proporciones que P. arenalesi, mi apreciacién
es que su altura en P. secundus (a nivel del m3) es mayor que en P. arenalesi. A pesar
de que el holotipo de P. arenalesi no conserva el m3, la altura a nivel del borde distal
del m2 no es cuatro veces mayor que la altura de su corona (como lo es
aproximadamente en P. secundus) sino algo menor. En el caso de MLP 77-V-3-5
(considerado aqui como P. arenalesi) se observa que la altura de la rama horizontal a
nivel del m3 es aproximadamente tres veces la altura de la corona, por lo que, al
menos de manera cualitativa, P. secundus presenta un cuerpo mandibular levemente
mas robusto. Cabe destacar la dificultad existente en este tipo de taxones a la hora de
comparar la altura de las coronas, entre individuos con diferente grado de desgaste,
lo cual impide una aproximaciéon cuantitativa precisa.

Sobre la cara externa, Deraco y Garcia-Lépez (2015) mencionan la presencia de
cuatro fordmenes mentonianos (y probablemente un quinto préximo a la sinfisis)
ubicados aproximadamente a nivel del canino, p1, extremo distal del p2, y extremo
distal del p4. Sobre la cara interna se distingue un suave surco limitado ventralmente
por una cresta bien marcada que recorre la rama horizontal paralelamente al borde
ventral, probablemente correspondiente al surco milohioideo (Fig. 15). Por detras del
m3 se distingue una marcada cresta coronoides (sobre la superficie labial) y un
notorio proceso (sobre la cara lingual, probablemente correspondiente al proceso
posterointerno de Bond y Vucetich [1983]), este dltimo ausente en los especimenes
considerados juveniles (Deraco y Garcia-Lépez, 2015). Por debajo de la linea alveolar
y hacia la base de la rama ascendente, se distingue el margen anterior del foramen
mandibular. El resto de la rama ascendente estd deteriorada por lo cual no puede
apreciarse la forma y desarrollo del condilo mandibular ni del proceso coronoides.

Denticion- Los incisivos son procumbentes y pequefios, ascendentes en
tamafio mesiodistalmente. Solo el i2 e i3 estdn parcialmente preservados en el
espécimen PVL 6431 (Fig. 15 A), el cual permite apreciar la presencia de un cingualido
lingual, similar a lo observado en el i3 de P. arenalesi. El canino y el pl no estan
preservados en ninguno de los especimenes.

Los premolares y molares son muy similares a los de P. arenalesi, con el mismo
patréon de cuspides y crestas (Fig. 12 C). El p2 presenta una cuspide principal (bien

aguda) que destaca notoriamente en vista lateral. Deraco y Garcia-Lépez (2015)
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coinciden con Bond y Lopez (1993) en que esa Unica cuspide presente en el p2 de
Pampahippus corresponde al protocénido. Sin embargo, y como se mencioné al
momento de la descripcion de P. arenalesi, el punto mas alto coincide en su posicién
con el metaconido del p4, en el cual es mas facil distinguir ambas cuspides
(protoconido y metaconido). De todas formas, al tratarse de una cresta redondeada
de trayecto sinusoidal con un sector que se eleva en forma de cuspide (y no de una
cuspide conica simple), es posible que haya diferencia de criterios respecto de su
identidad. Distalmente, la porcion de la cresta que posicionalmente corresponderia al
metaconido se continlla a través de una cristida que se curva lingualmente y
constituye un cingulido lingual (Fig. 12 C). Es oportuno mencionar que asi como se
destacaron ciertas diferencias entre los especimenes del grupo 1 y los del grupo 2
respecto de su denticiéon superior, Deraco y Garcia-Lépez (2015) también sefnalaron
que los premolares inferiores de los especimenes del grupo 1 exhiben cingtlidos mas
acentuados.

El p3 es notoriamente mas grande y el protocénido se distingue mas claramente
del metacénido, a pesar de estar conectados por una cristida. Distolabialmente, el
metacénido se continda a través de un hipoléfido incipiente, dejando un hipofléxido
marcado entre éste y el protoconido. En el espécimen PVL 6432, el p3 y p4 parecen
estar mas desgastados y resultan mas adecuados los términos protoléfido y
metal6fido. De acuerdo a lo mencionado por Deraco y Garcia-Lépez en relacién a las
diferencias entre los especimenes del grupo 1 y 2, el p3 del espécimen PVL 6431
presenta un cingulido lingual bien marcado mientras que en PVL 6432 es apenas
insinuado. Siendo un elemento diagnéstico para el género, se distingue con claridad el
entoconido bunoide (Figs. 12 C y 15). El p4 presenta una forma muy similar al p3. Es
de mayor tamafo y el hipoléfido esta mas desarrollado. El protoléfido (el cual se
identifica como una cresta en los especimenes con menor desgaste) se proyecta
lingualmente a través de una cristida (paracristida?). De acuerdo a Deraco y Garcia-
Lopez (2015) el protoconido es indistinguible, aunque mencionan la presencia de una
cresta en la “zona del protoconido, a partir de la cual se origina una paracristida. A
diferencia del p3 (en el caso de PVL 6431), el p4 no presenta un cingulido lingual tan
marcado y estd restringido solo al extremo mesiolingual. Ademads, presenta un

pequefio cingulido a nivel de la “zona del hipoconulido”.
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El m1 esta parcialmente conservado solo en el espécimen PVL 6427, aunque de
manera muy fragmentaria como para poder describirlo (Fig. 12 C y 15 C). El m2
también estd conservado en ese mismo espécimen, aunque algo mas completo
(porcidn distal del trigénido y el talénido). El metal6fido es masivo y no se distingue
la cuspide accesoria que se observa claramente en P. arenalesi. Sin embargo,
considerando que la pieza presenta cierto desgaste, es probable que la cispide sea
distinguible en molares menos desgastados. El entolo6fido es también bastante
masivo. El amplio valle que separa el entoléfido del metaléfido es bastante mas
estrecho que en P. arenalesi, y no se observa el pequefio conulido que si se observa en
la especie tipo. Distalmente se observa un pequefio l6fido que probablemente
corresponde al hipoconulido descripto para P. arenalesi, solo que en el caso de PVL
6427 es coalescente con el hipol6fido producto del desgaste (Fig. 12 C).

El m3 muestra una forma similar, aunque el trigénido parece ser relativamente
menor. El m3 del espécimen PVL 6427 esta algo deteriorado (falta el trigdnido) y esta
algo desgastado. En el caso de PVL 6433, el m3 estd completo y muy poco desgastado
(Fig. 12 C). En este ultimo se observa claramente un metaléfido oblicuo, un
protoléfido que parece no estar conectado con el metaléfido, y un paraléfido
transversal. Lingualmente respecto del paraléfido se observa un cingulido
mesiolingual. El talénido sigue el patrén descripto para el resto de los molares. En el
caso de PVL 6433 el hipoléfido es delgado, el entoconido es claramente bunoide y el
hipoconulido también, mientras que en PVL 6427 (de mayor desgaste) el hipoléfido
es menos crestado, y tanto el entol6fido como el hipocontlido constituyen léfidos
conectados al hipol6fido. En ambos especimenes parece haber una postcristida que se

proyecta mesialmente desde el apice del hipoconulido.

PAMPAHIPPUS POWELLI Garcia-Lépez et al, 2017b

Holotipo: IBIGEO-P 81 (fragmento de paladar con [1-M3 izquierdo e [1-M2 derechos,
y fragmento de hemimandibula derecha con i1-3 y p2-m3).

Especimenes incluidos: solo el holotipo.

Procedencia geografica: Cerro Bayo, La Poma, Salta, Argentina.

Procedencia estratigrafica: Formacion Quebrada de los Colorados (Eoceno medio

tardio) (Carrapa et al., 2012).
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Diagnosis- La especie se reconoce por la siguiente combinacién de caracteres: (1)
tamafo intermedio entre P. arenalesi y P. secundus, (2) mayor altura relativa de las
coronas en comparacion con las otras especies del género, (3) I1 mas grande que el
resto de los incisivos (I1>12>13), diferente de P. secundus (11>13>I2), y con la cara
lingual fuertemente concava, a diferencia del I1 de P. arenalesi, (4) paracénulo del P4
bien desarrollado, fusionado con el protocono conformando un protolofo
rudimentario, a diferencia de P. arenalesi (paraconulo bien notable pero separado del
protocono) y de P. secundus (paracénulo casi indistinguible), (5) cingulo mesial del P4
restringido al margen mesial, diferente del cingulo mesiolingual que rodea la base del
protocono en las otras especies del género, (6) molares superiores con tres crestas
previas al crochet, (7) molares claramente imbricados debido al mayor desarrollo del
parastilo respecto de las otras dos especies del género, (8) molares superiores sin el
cingulo labial que se distingue en P. arenalesi, (9) cingulo mesial del M1 extendido,
rodeando lingualmente la base del protocono, al igual que en P. secundus y diferente
de P. arenalesi, (10) p2-p4 con una marcada cresta distolabial (aqui referida como
cresta del protoconido), y (11) p3 con protocristida relativamente mas larga que en

las otras especies del género.

Descripcion

Dado que el holotipo es el Unico espécimen conocido para el taxén, la
descripcion se vera restringida exclusivamente a parte del paladar y de la denticién

superior, y parte de la mandibula y de la denticion inferior.

Region palatal y denticién superior

El craneo esta muy deteriorado y solo es posible identificar parte del maxilar y
premaxilar, aunque no es posible precisar nada respecto de su forma, a excepcién de
los foramenes incisivos que, como mencionaron Garcia-Lépez et al. (2017b), parecen
ser pequeilos. Si bien esta muy deformado, el arco premaxilar parece ser en forma de
“U” cerrada.

Denticion- El paladar conserva las series 11-M3 izquierda e 11-M2 derecha,
aunque varias piezas estan muy deterioradas. Los incisivos decrecen distalmente en

tamafo, a diferencia de lo observado en P. secundus, quien presenta la particular
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relacion de tamafios [2>11>13. Ademas de ser el mayor de los incisivos, Garcia-Lépez
et al. (2017b) describen al I1 como mdas cuadrangular que el 12 e I3 en vista labial
(Fig. 4 en Garcia-Lépez et al., [2017b]). La cara lingual es fuertemente céncava y
presenta un cingulo lingual notorio, mientras que la cara labial es bien convexa. Por
su parte, el 12 e I3 presentan el cingulo lingual mas acentuado y ademas un cingulo
labial. El canino es incisiviforme y también presenta un cingulo lingual claramente
identificable, y un suave cingulo labial.

Respecto de los premolares, nada se puede decir del P1 ya que esta muy
deteriorado. El P2 muestra un protocono que no se ha conectado con el paralofo, por
lo cual el valle central permanece abierto mesiolingualmente. El cingulo distolingual
que se observa tanto en P. arenalesi como en P. secundus, también se distingue
claramente en P. powelli. El P3 es muy similar al P2, de mayor tamafo, y el paralofo
casi llega a conectarse con el protolofo. A nivel de la apertura mesiolingual del valle
central se distingue claramente un cingulo mesial por delante de la base del
protocono (Fig. 16). El parastilo es mas notorio que en el P2. El P4 es el mas grande
de los premolares, y su aspecto es mas molariforme. El protolofo y el paralofo estan
conectados, cerrando el valle central y constituyendo la fosa central. Garcia-Lopez et
al. (2017b) describen esta situacion haciendo referencia a que el paraconulo se
conecta con el protocono cerrando el valle central.

En cuanto a los molares, si bien responden claramente al patrén general que
muestran las otras dos especies, se destaca el gran desarrollo mesio-distal del
ectolofo, principalmente a nivel del M2, el mas grande de los molares. Este gran
desarrollo se acentda por la proyeccion mesiolabial del paralofo a través de un
marcado parastilo, mucho mas evidente que en P. arenalesi y P. secundus y
fuertemente solapado sobre el M1. En el M1 se observa con claridad el caracteristico
cingulo distal por detras del metalofo, que con el desgaste adquiere la forma de una
foseta distal ovalada labio-lingualmente. En cuanto al cingulo mesial, rodea toda la
base del protocono, a diferencia del M2 y del M3 en los que esta restringido al margen
mesial. El protolofo esta conectado con el paralofo, mientras que apenas se conecta
con el extremo lingual del metalofo transversal. Esto ultimo no ocurre en el M2, por lo
que el valle central esta abierto lingualmente entre el hipocono y el protocono (Fig.
16). A diferencia de P. arenalesi y P. secundus, se observan tres proyecciones del

ectolofo (crestas) que invaden la fosa central. E1 M3 (en erupcién o apenas emergido)
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muestra un desgaste mucho menor que el del resto de los molares. El parastilo esta
menos desarrollado que en el M2, como asi también el metastilo. A diferencia del M1
y del M2, se observan varias crestas que invaden la fosa central a partir del ectolofo.
El protocono es de base amplia pero su cuspide es crestada, diferencia que sin
embargo, al igual que el resto de sus particularidades oclusales, probablemente

responden a su menor desgaste (Fig. 16).
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Fig. 16: denticion superior de Pampahippus powelli. Dibujos tomados y editados de
Garcia-Lopez et al. (2017b).

Mandibula y denticion inferior

Los restos mandibulares consisten en un fragmento de hemimandibula derecha
muy deteriorada. En cuanto a su forma general, Garcia-Lopez et al. (2017b)
mencionaron un limitado espacio retromolar (que asociaron al temprano estadio
ontogenético del individuo) y una cresta prominente sobre la cara medial,
correspondiente al proceso posterointerno mencionado para P. secundus. La
mandibula presenta toda la denticién, aunque algunas piezas estdn muy deterioradas
(Fig. 6 en Garcia-Lépez et al., [2017Db]).

Denticion- Los incisivos solo se pueden apreciar en base a un molde natural y
no parecen presentar caracteristicas particularmente relevantes. El canino y el p1 no

se han preservado. El resto de los premolares muestran una morfologia ampliamente
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coincidente con lo mencionado para las otras dos especies del género, aunque con
algunas diferencias que Garcia-Lopez et al. (2017b) asocian al mayor desarrollo
mesio-distal de los premolares. El trigénido es crestado, conformado por una cristida
que conecta el protoconido con el metacénido siendo éste ultimo el punto mas
elevado de la cresta. Mesialmente, la cristida se proyecta a partir de la zona del
protocdnido constituyendo lo que probablemente sea una paracristida. En el caso del
p3, ademas de ser notablemente mas grande que el p2, la paracristida tiene un
desarrollo fuertemente mesio-distal, y se distingue una marcada cresta distolabial por
delante del hipofléxido. Respecto del talonido, el hipocénido del p3 muestra algo mas
de desgaste esbozando un hipolo6fido, y se observa con claridad el entoconido bunoide
caracteristico del género (Fig. 16). El p4 es notablemente mas grande que el p3, el
protocénido esta mas desgastado y comienza a adquirir aspecto de 16fido, como asi
también el metaconido. Aunque no se aprecia claramente en la figura, la paracristida
(proyectada mesialmente a partir del protoléfido) se continla con el extremo
mesiolingual del cingulido mesiolingual. Si bien el talénido esta algo deteriorado, se
observa un hipol6fido mas desarrollado y coalescente con el entoléfido (derivado del
desgaste del entoconido) que adn asi deja ver su aspecto bunoide.

En los molares el trigéonido es mucho mas pequeiio que el talénido (a diferencia
de los premolares en los cuales son de similar tamafio o incluso el trigonido es mas
grande que el talénido). Se distinguen con claridad el paralé6fido, protoléfido y
metaléfido, este ultimo oblicuo, y todos ellos se conectan. Lingualmente, un marcado
fléxido separa el metalofido del paralofido. Si bien el talonido del ml esta
parcialmente conservado, se puede distinguir el extremo mesial del hipoléfido y el
entolofido derivado del entocénido. Esto se aprecia mucho mas claramente en el m2,
de mayor tamafo. Por su parte, el metal6fido del m2 muestra una proyeccion mesial a
nivel del extremo lingual, probablemente correspondiente a la fusion con la “cuspide
accesoria”, al igual que lo mencionado para las otras especies de Pampahippus y para
varios “Isotemnidae”. Finalmente, el m3 muestra un aspecto tipico, con los tres
l6fidos del trigdnido bien notorios y un fuerte fléxido lingual que separa el paraléfido
del metalé6fido. A diferencia del m2, el extremo mesial del hipoléfido se ha fusionado
con el trigénido. Al igual que en el m2, el entoléfido también muestra una conexién
con el hipoléfido, aunque se observa claramente la base aproximadamente circular de

la cuspide original (Fig. 16).
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4.2.2 - Plexotemnus Ameghino, 1904

Especie tipo: Plexotemnus complicatissimus Ameghino, 1904.

Taxones incluidos: género monotipico.

Distribucion geografica y estratigrafica: ver distribucién de la tnica especie del
género.

Diagnosis- Ver diagnosis de la inica especie del género.

PLEXOTEMNUS COMPLICATISSIMUS Ameghino, 1904

Holotipo: MACN A 551 (fragmento de maxilar derecho con P4-M3, fragmento de
maxilar izquierdo con M2-3, fragmento mandibular derecho con p4-m3 [m3 roto], y
porcién mandibular izquierda con m3).

Especimenes incluidos: el holotipo es el inico espécimen descripto.

Procedencia geografica: Gran Barranca (barranca sur del lago Colhue-Huapi, Dpto.
Escalante, provincia de Chubut, Argentina).

Procedencia estratigrafica3: Niveles casamayorenses (Eoceno medio) de la
Formaciéon Sarmiento (Barranquense de acuerdo a Dunn et al.,, 2013).

Diagnosis revisada- La especie se reconoce por la siguiente combinacién de
caracteres: (1) parastilo bien marcado en premolares y molares por delante de la
columna del paracono, similar a lo descripto para Pampahippus, (2) cingulo distal en
premolares superiores (al menos en el P4) extendido mesiolingualmente hasta
alcanzar el extremo distal de la base del protocono, (3) numerosas proyecciones del
ectolofo que originan un patron de crestas multiples mas numerosas y penetrantes
que en Pampahippus, (4) ausencia del cingulo labial bajo observado en los premolares
y molares superiores de Pampahippus arenalesi, (5) cingulo mesiolingual del M1
restringido al margen mesial de la base del protolofo, similar a lo mencionado para P.
arenalesi y diferente de P. secundus y P. powelli, en los que el cingulo rodea toda la
base del protolofo, (6) fuerte cingulo distal en los molares superiores, mas

desarrollado que en las especies de Pampahippus, principalmente a nivel del M2, (7)

3 Si bien los datos de procedencia geografica y bioestratigrafica son imprecisos en la publicacion
original, Simpson (1967b) indic6 la ubicacién de varias de las “localidades de Ameghino”, como asi
también los nombres con los que él se referia a dichas localidades. Ademas, precisé los pisos a los
cudles él homologaba los niveles de procedencia de numerosos especimenes tipo, no siempre
claramente referidas por Ameghino en sus publicaciones.
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estructura general de los molares inferiores muy similar a la de Pampahippus, siendo
el talénido del m2 proporcionalmente mas ancho y con el hipoléfido mas curvo, de
manera tal que el extremo distal es casi paralelo al entolo6fido, (8) cuspide accesoria
en posicion mesiolingual respecto del metal6fido, caracteristica comun entre los
“Isotemnidae” y compartida con Pampahippus, (9) entoconido menos bunoide en
comparacién con Pampahippus, aunque constituye una caracteristica susceptible de
variar con el desgaste (no se puede evaluar en otros especimenes ya que la especie se
conoce so6lo a partir del holotipo), y (10) ausencia de cingulido labial en premolares y
molares, similar a lo observado en P. secundus y diferente de lo mencionado para P.
arenalesi (presente en premolares y molares) y P. powelli (presente solo en los

premolares).

Descripcion

Como se menciond, la especie se conoce exclusivamente por los fragmentos de
maxilar y mandibula (con parte de la denticién) correspondientes al holotipo (Figs.

11Ay 12 A).

Denticion superior

El espécimen conserva las series P4-M3 derechos, M2-3 izquierdos, p4-m3
derechos (m3 roto), y m3 izquierdo. Desde un punto de vista general, su denticion es
braquiodonte, y como se evidencia en la diagnosis, presenta una gran similitud con la
denticion de Pampahippus (especialmente con P. arenalesi). Lamentablemente no se
han conservado piezas de la denticién anterior, lo cual permitiria una confrontacion
mucho mas precisa tanto con los “Isotemnidae” como con los “Notohippidae” basales.

Respecto de los premolares, solo se conoce (de manera parcial) el P4. Si bien
falta una pequefia porcion (la cara mesial de la pieza), su contorno es
aproximadamente cuadrangular, con el didametro labio-lingual mucho mayor que el
mesio-distal. La columna del paracono estd bien marcada, por delante de la cual se
observa parte del parastilo (Fig. 11 A). La fosa central estd abierta mesialmente, al
igual que en Pampahippus. El protolofo se conecta distalmente con un metalofo
transversal, y un fuerte cingulo bajo rodea distolingualmente la pieza. Alrededor de la

base del protolofo se observa parte del cingulo mesiolingual. Al igual que en

65



Pampahippus, el metalofo se conecta con la proyeccién distal del paralofo
conformando un ancho ectolofo, cuyo margen lingual ya muestra a nivel del P4 el
patrén de crestas multiples (en el P4 de Pampahippus estd apenas insinuado). El
metalofo presenta una constriccion por detras de la fosa central que podria indicar la
presencia de un cingulo distal. Sin embargo, su estrecho contacto con el M1 y el
desgaste impiden aseverarlo (Fig. 11 A).

Los molares son mucho mas grandes que los premolares, de contorno
trapezoidal (M1 y M2) y triangular en el caso del M3. La principal diferencia respecto
de los molares de Pampahippus radica en el mayor numero y desarrollo de las crestas
que se proyectan a partir del ectolofo. Por otra parte, el cingulo distal esta mas
desarrollado, claramente visible en el M2 y el M3, y evidenciado a través de la foseta
distal en el M1 (Fig. 11 A). Otra diferencia respecto de Pampahippus arenalesi es que
el cingulo mesiolingual esta restringido, en los tres molares, al margen anterior de la
base del protocono. En el M2 se observa con claridad una foseta a nivel del ectolofo,
que por su ubicacién corresponde probablemente a la foseta posterolabial. A
diferencia del M1, el protolofo del M2 es menos masivo, y en el estado de desgaste
que presenta el material, no se ha contactado aun con el metalofo (la fosa central esta
abierta lingualmente) (Fig. 11 A). Lamentablemente la existencia de un unico
espécimen asignado al taxén impide apreciar la variabilidad morfolégica asociada al
desgaste.

El hipocono del M3 es apenas distinguible y se conecta con el ectolofo
constituyendo un metalofo muy delgado (casi una cresta). Por detras del delgado
metalofo se observa el cingulo distal, muy préximo a la base de la corona. Al igual que
en Pampahippus, la amplia base del protocono acentta su aspecto triangular en vista
oclusal. Aunque menos evidentes que en el M1y el M2, las multiples proyecciones del
ectolofo también se distinguen con claridad en el M3. Tanto en el M2 como en el M3,
la superficie lingual presenta una serie de estriaciones mas acentuadas hacia la base
de la corona, algo que también se observa (aunque en menor grado) en Pampahippus
arenalesi. Por su parte, el protolofo también es muy delgado, constituyendo casi una

cresta oblicua que se conecta con el paralofo (Fig. 11 A).
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Denticion inferior

El holotipo solo conserva la serie p4-m3 (m3 roto) derechos y un m3 completo
izquierdo (Fig. 12 A). Similar a lo mencionado para Pampahippus, Plexotemnus
complicatissimus muestra un patrén morfoldgico “intermedio” entre ctuspides y lofos
tipicos. En términos generales, la denticion inferior es extremadamente similar a la de
P. arenalesi. Quizas una de las pocas diferencias radica en el p4 (el dnico premolar
preservado en P. complicatissimus) y consiste en la ausencia del cingulido lingual
mencionado para Pampahippus. Sin embargo, incluso en Pampahippus, la expresion
de los cingulidos muestra cierta variabilidad. La otra diferencia se da a nivel del
entoconido bunoide. Si bien estd presente en ambos géneros, en el p4 de Plexotemnus
es levemente alargado labiolingualmente, a diferencia de lo observado en
Pampahippus, en el cual parece ser de base aproximadamente circular. Lejos de ser
diferencias claras, se trata de elementos muy sutiles que solo complementan las
diferencias mencionadas en la denticién superior, y que deberan confirmarse en la
medida en que eventualmente nuevos especimenes enriquezcan el registro fosil del
taxén. El resto de la morfologia del p4 es ampliamente coincidente con la de P.
arenalesi (Fig. 12 Ay B).

El m1 es mas pequefio que el m2, principalmente por su menor didmetro labio-
lingual a nivel del talénido. Al igual que en Pampahippus, el protoléfido se proyecta
lingualmente conectdndose con la zona del paracono y conformando un paraléfido
mas robusto que la cristida mencionada para Pampahippus. El metaléfido es oblicuo y
también esta precedido por una cuspide accesoria (Fig. 12 A). El hipoléfido presenta
forma de coma, pero a diferencia de Pampahippus, el extremo distal es mas curvo, “en
forma de arco casi perfecto” (Ameghino, 1904). Lingualmente respecto del hipoléfido
se observa el caracteristico entocénido, que en los molares es menos bunoide y
adquiere la forma de un lé6fido. Entre el margen distal del metal6fido y el margen
mesial del entol6fido queda definido un amplio valle abierto lingualmente, aunque
menos amplio que en el caso de P. arenalesi (Fig. 12 A).

El m2 es de mayor tamafio, y si bien su morfologia oclusal es muy similar a la del
m1, los 16fidos son mas delgados producto de su menor desgaste por erupcionar mas
tarde. Por este mismo motivo, el hipofléxido del m2 alcanza el valle lingual, separando

de manera mas notoria el talonido del trigonido. Es probable que en estados de
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desgaste mas avanzados, el hipol6fido se conecte con el metal6fido, como se observa
en el m1. A diferencia del espécimen PVL 4192 de P. arenalesi, no se observa el
conulido en el extremo lingual del valle que queda definido entre el metal6fido y el
entolofido, pero si se observa un conulido de tamafo similar, muy préximo al extremo
mesial del hipolofido (Fig. 12 A). Es dificil evaluar la utilidad de estas estructuras
desde un punto de vista diagnostico debido al ya mencionado inconveniente de que el
taxon esta representado solo por el holotipo.

En el caso del m3, el diametro labio-lingual a nivel del trigénido es bastante
mayor que a nivel del talénido. A diferencia del m1 y del m2, casi no presenta
desgaste, por lo cual los 16fidos se aprecian como crestas cuya cubierta de esmalte no
deja ver adn la dentina subyacente. Tanto la cuspide accesoria por delante del
metaléfido como el pequefio conudlido a nivel del valle meta-entoléfido estan
presentes en el m3. A diferencia de los otros molares, el hipoléfido es mas recto
mesialmente y se curva de manera abrupta en su extremo distal en forma de gancho.
Estas apreciaciones probablemente varien en funcién del desgaste, motivo por el cual
no han sido mencionadas en la diagnosis. En la medida en que eventualmente se
enriquezca el registro para este taxon, se podra evaluar la variabilidad intraespecifica,

y por lo tanto, su valor diagndstico.

4.2.3 - Puelia Roth, 1902

Especie tipo: Puelia plicata Roth, 1902.

Taxones incluidos: Puelia plicata Roth, 1902, Puelia sigma (Ameghino, 1901) Bond y
Lopez, 1993, Puelia coarctatus (Ameghino, 1901) Bond y Lopez, 1993. Originalmente,
Ameghino describi6é a estas dos ultimas especies como especies del género
Trimerostephanos Ameghino, 1894. Sin embargo, Bond y Lépez (1993) las
consideraron especies pertenecientes al género Puelia (estableciendo una nueva
combinacion de género y especie), aunque mas tarde Lopez et al. (2010)
mencionaron que Puelia sigma podria representar un sinénimo de Puelia plicata.
Distribucion geografica y estratigrafica: solo se conocen restos provenientes del
centro-oeste (Gran Hondonada y Laguna del Mate, Dpto. Tehuelches) y sureste (Sierra

Talquino, Cerro del Humo y Gran Barranca, Dpto. Sarmiento) de Chubut, asociados a
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niveles mustersenses y tinguiririquenses de la Formacién Sarmiento (Lépez et al.,
2010)

Diagnosis ampliada: no existe en la bibliografia una diagnosis para el género, ya que
al momento de ser definido por Roth (1902), solo se provey6 la diagnosis para la
especie P. plicata. Sin embargo, a partir de los especimenes examinados, se puede
caracterizar al género por la siguiente combinacion de caracteres: (1) denticidn
braquiodonte, (2) molares con crestas multiples definidas por proyecciones labiales
de la fosa central (aunque no puede ser apreciado en piezas con desgaste avanzado),
similar (aunque en menor grado) al patron de crestas multiples de Plexotemnus, (3)
protolofo incompleto en premolares producto de la apertura mesiolingual de la fosa
central (aunque se cierra en estados avanzados de desgaste), diferente del “protocono
bunoide” descripto para Pampahippus, (4) premolares y molares con el parastilo bien
marcado por delante de la columna del paracono (paracone ridge) similar a lo
descripto para Pampahippus y Plexotemnus (este “doble pliegue” es mucho menos
acentuado en estados avanzados de desgaste), (5) fuerte cingulo mesiolingual hacia la
base de la corona en premolares y molares superiores (similar a lo observado en
Pampahippus y Plexotemnus) que da el aspecto de un abultado protolofo cuando el
desgaste supera el nivel del cingulo, (6) didmetro labio-lingual del M1 y M2 mayor
que el didmetro mesio-distal, a diferencia de lo observado en Eomorphippus (ver mas
adelante), (7) metaléfido de los molares inferiores curvado distalmente en su
extremo distolingual, aunque poco evidente en estados avanzados de desgaste, (8)
paraléfido reducido en los molares inferiores (al menos en el m1) y separado del
metalé6fido por un pequefio fléxido, aunque en estados de desgaste avanzado pueden
fusionarse simplificando la morfologia oclusal del trigonido, y (9) fléxido meta-
entoldfido y ento-hipolofido (meta-entoconid y ento-hypoconid fold de acuerdo a
Madden [1990]) en los molares (y posiblemente p3 y p4), aunque susceptible de ser
atenuado por el desgaste.

Es probable que una denticion completa y cerrada sea otro elemento
diagnostico, asi como la presencia de incisivos y caninos incisiviformes.
Lamentablemente, solo el excepcional espécimen MLP 67-11-27-27 preserva la
denticién superior completa, aunque muy desgastada. Este podria ser un elemento no
menor, ya que las principales diferencias respecto de algunos “Isotemnidae” (ademas

de aspectos cuestionables como el tamafio), parecen estar en la denticién anterior. La
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figura 17 muestra las series molares y premolares de diferentes especimenes del
género Puelia y del “Isotemnidae” Pleurostylodon modicus (AMNH FM 28646) donde
se observa que varios de los elementos diagnésticos mencionados para Puelia
también estan presentes en los molares y premolares de Pleurostylodon. Sin embargo,
el gran canino, la morfologia de los incisivos y la morfologia general del morro son
bien diferentes tanto de MLP 67-11-27-27 como de los “Notohippidae” en general.
Producto de la poco consensuada sistematica del género, se ha preferido hacer
primero una descripcion comparada de los especimenes (muchos de ellos sin
asignacion especifica) y luego mencionar los aspectos sistematicos de rigor de cada
especie. De esta manera se facilitara la fundamentacion de algunas consideraciones
referidas a las dificultades que se presentaron al momento de reconocer elementos

diagndsticos a nivel especifico.

Descripcion

La siguiente descripciéon esta basada en los especimenes examinados y en
aquellos debidamente registrados en la bibliografia, evitando tomar elementos de
descripciones ambiguas y/o poco respaldadas por material grafico. El espécimen mas
completo conocido para el género es MLP 67-11-27-27 (Fig. 18), referido como Puelia
sp. por Gabbert (2004) y Billet et al. (2011), y como Puelia coarctatus por Bond y
Deschamps (2010). Se trata de un craneo muy completo y sin deformaciones (aunque
algunas partes estan reconstruidas) con toda la denticién superior con un evidente
grado de desgaste. Similar a lo observado en los otros géneros predeseadenses, las
tres especies actualmente agrupadas bajo el género Puelia se caracterizan por una
denticién braquiodonte. En el caso de MLP 67-11-27-27, una de las mas evidentes
diferencias que presenta respecto del resto de los “Notohippidae” es el marcado
ensanchamiento del morro producto de un arco premaxilar bien cerrado, un paladar
corto y ancho en su base, y un gran tamafio (en vista oclusal) de los molares, lo cual
implica una expansion de los maxilares por debajo de la raiz anterior del arco
cigomatico para poder contenerlos (Fig. 18). Esta particularidad modifica sus
proporciones craneanas generales, particularmente en vista ventral, siendo su
paladar mas corto en relacion al largo del neuro- y basicraneo en comparaciéon con

otros “Notohippidae”. En vista lateral, la linea dorsal media es recta desde el extremo
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anterior de los nasales hasta la altura de la constriccién postorbital, y levemente

convexa entre ésta y la cresta nucal.

Fig. 17: denticién superior de Pleurostylodon modicus (A) y Puelia sp. (B-1). A: AMNH
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FM 28646; B: MLP 67-11-27-27; C: MPEF PV 1010; D: MPEF PV 3167, E: MLP 12-1583;
F: MLP 12-1524; G: MLP 12-1544; H, I: MPEF PV 1587.

Region nasofacial y neurocraneana dorsal

Por su excelente preservacion y por ser el ejemplar mas completo, la mayoria de
los aspectos morfoldgicos que se mencionaran se refieren al espécimen MLP 67-11-27-
27. Las observaciones complementarias y comparaciones con otros especimenes
(mucho mas fragmentarios) seran aclaradas de manera especifica.

Los premaxilares constituyen la base y paredes laterales de la apertura nasal. En
vista lateral, la sutura premaxilo-maxilar acompaiia la forma del margen anterior del
premaxilar, desde el contacto de los alveolos del I3 y el C hasta el margen lateral del
nasal (el contacto premaxilo-nasal es bien amplio). Los nasales son mas anchos que
en el resto de los “Notohippidae” y presentan una marcada constriccién a nivel del P3.
Su ancho maximo se registra justo por delante del contacto con los frontales. Su
extremo posterior se extiende mas alld del margen anterior de las drbitas y estan
separados por proyecciones de los frontales que se introducen a modo de cufia entre
los nasales, de manera tal que la sutura naso-frontal exhibe un trayecto en forma de
W (Fig. 18 Ay B).

Los maxilares constituyen gran parte del morro, casi la totalidad de las
paredes de la cavidad nasal y gran parte del paladar secundario. Por delante de la
orbita y a la altura del P4 se observa el foramen infraorbital, de seccion
aproximadamente circular y orientado hacia adelante (Fig. 18 A). Esto no solo se
aprecia en el espécimen MLP 67-11-27-27 sino también en MLP 12-1583 (Puelia
plicata) y MPEF PV 3167 (considerado aqui como Puelia cf. P. plicata, por
comparacién directa con el espécimen MLP 12-1583 del hipodigma). Constituye la
apertura facial del canal infraorbital a través del cual se abre paso el nervio y arteria
infraorbitales. La apertura posterior del canal infraorbital se sitia en el extremo
anterior de la cavidad de la 6rbita, algo que solo puede observarse en MLP 67-11-27-
27.

Los frontales son relativamente cortos, planos y lateralmente proyectados
mediante los procesos postorbitales, los cuales estan perforados por los canales
supraorbitales, pasaje del nervio y vasos supraorbitales. La apertura ventral de este

canal se ubica dentro de la cavidad de la drbita, cerca de la base de los procesos
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postorbitales. Desde el extremo de estos procesos se originan las crestas frontales, las
cuales se curvan posteromedialmente y confluyen para constituir la cresta sagital. Por
detrdas de los procesos postorbitales se distingue una marcada constriccion
postorbital, a nivel de la sutura fronto-parietal (Fig. 18 B).
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Fig. 18: espécimen MLP 67-11-27-27 (Puelia sp.) en vista lateral, dorsal y ventral.
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Los parietales son anchos, levemente convexos en su extremo anterior, y muy
angostos en su extremo posterior. A nivel de la sutura escamoso-parietal se
distinguen una serie de fordmenes vasculares, probablemente asociados al seno
temporal o al seno transverso. Esto se infiere en base a lo observado en especimenes
tomografiados de otros “Notohippidae” (Rhynchippus equinus, R. pumilus,
Mendozahippus fierensis y Eurygenium latirostris), en los cuales se aprecian
forAmenes vasculares en esa regién que se conectan intracranealmente con el seno
venoso temporal (éstas y otras inferencias relacionadas a elementos vasculares seran
retomadas en la seccion 5). Posteriormente, y puesto que la presencia de
interparietales seria una condiciéon generalizada para los Notoungulata (MacPhee,
2014), la ausencia de suturas que evidencien la presencia de estos elementos puede
deberse a su temprana fusiéon durante la ontogenia (Fig. 18 B).

Posteroventralmente, los parietales estan limitados por el escamoso, cuya
porcion posterior (porciéon escamosa propiamente dicha) forma gran parte de la
pared lateral del crdneo. Como es caracteristico para los notoungulados, el escamoso
es el elemento 6seo que constituye la teca epitimpanica (“epitympanic theca”),
término propuesto por MacPhee (2014) para referirse a la lamina ésea que encierra
los senos epitimpanicos. Ademas de formar parte de la pared lateral del craneo, el
escamoso se proyecta anteriormente a través de los procesos cigomaticos hasta
alcanzar el yugal. Los arcos cigomaticos son ascendentes en sentido antero-posterior,
de manera tal que la fosa glenoidea queda situada por encima del piso de la 6rbita
(Fig. 18 A). Son comprimidos lateralmente y su borde dorsal es agudo, definiendo una
cresta cigomatica que parece continuarse posteriormente con la cresta nucal (el
material esta algo reconstruido en esa region por lo cual resulta dificil precisarlo). La
fosa glenoidea es profunda y bien notoria. El margen posterior esta delimitado por el
proceso retroarticular o postglenoideo, bien definido y claramente separado de la
cresta meatal (timpanico), a diferencia del resto de los “Notohippidae” en los cuales
estas estructuras estan en estrecho contacto (Figs. 18 A y 19). Entre el proceso
postglenoideo y la cresta meatal se observa con claridad el foramen postglenoideo,

pasaje de la vena emisaria capsuloparietal (o postglenoidea).
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Fig. 19: region posterior del craneo de Puelia (MLP 67-11-27-27).

En vista dorsal, dos foramenes vasculares se distinguen a nivel de la raiz
posterior de los arcos cigomaticos, y algunos mdas (aparentemente en numero y
disposicion variable) a nivel de la sutura parieto-occipital (Fig. 18 B). Como en el caso
de los foramenes sobre la sutura escamoso-parietal, estos foramenes estan
probablemente conectados (intracranealmente) con la cavidad para el seno temporal,

y podrian también estar asociados con alguna derivacion del sistema estapedial.

Region palatal y denticién superior

Como se menciond, la forma del morro, y mas precisamente la del paladar, es
particularmente diferente a la de otros “Notohippidae”. Presenta un arco premaxilar
cerrado, pero a diferencia de otros taxones que también presentan esta caracteristica,

la serie dentaria diverge rapidamente en forma de “V” en vista ventral. Bien adelante
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en el paladar y a nivel de la sutura premaxilo-maxilar, se observan dos grandes
foramenes incisivos. Son de contorno ovalado, con su extremo posterior mas agudo y
separados anteriormente por un pequefio surco sobre la linea media (Figs. 18 Cy 20).
La apertura dorsal de los foramenes incisivos puede observarse sobre el piso de la
cavidad nasal en vista anterodorsal.

La sutura maxilo-palatina no se aprecia en todo su recorrido. Corre en forma
aproximadamente paralela a la serie molar, desde la base del paladar hasta el
extremo distal del M1. A partir de ahi, su recorrido hacia la linea media no puede
seguirse con precision. A nivel del M1 se distinguen dos foramenes probablemente
correspondientes a la apertura anterior de los canales palatinos mayores. Estos se
abren hacia adelante (levemente divergentes) y se contintian a través de surcos que
se extienden hasta la altura del extremo distal del P4 (también puede apreciarse en el
espécimen MLP 12-1583 y parece observarse en MPEF PV 3167). La linea media se
aprecia con claridad a lo largo de todo el paladar en MLP 67-11-27-27 y forma una
pequeila cresta en su extremo posterior a nivel del palatino.

Denticion (Figs. 17 B y 20) - MLP 67-11-27-27 presenta la serie dentaria
completa. Como se menciond, la curvatura del arco premaxilar es cerrada y no
presenta diastema. Los incisivos centrales son los mas pequefios y crecen en tamafio
distalmente hasta el I3, que es el mayor. En vista oclusal, el borde labial del 11 es
plano y su contorno es aproximadamente triangular. A diferencia del I1, el borde
labial del 12 es levemente curvo y su contorno es mas eliptico. El I3 y el C son muy
similares (incisiviformes), con un diametro mesio-distal mucho mayor que el labio-
lingual. Todos ellos (I1-C) presentan una foseta (alargada en el sentido del didmetro
mayor de la pieza) que probablemente corresponde a restos de un amplio cingulo

distolingual que no puede apreciarse plenamente producto del desgaste (Fig. 20).
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Fig. 20: vista palatal de Puelia sp. (MLP 67-11-27-27).

Los premolares son bien cuadrangulares en MLP 67-11-27-27, a excepcion del
P1 que parece mas redondeado y mucho mas pequefio (en vista lateral se aprecia que
el P1 esta desgastado casi hasta la raiz). En MPEF PV 1010 (Puelia sp., Fig. 17 C),
MPEF PV 3167 (Puelia sp., Fig. 17 D), MLP 12-1583 (Puelia plicata, Fig. 17 E) y MLP
12-1524 (considerado aqui como Puelia cf. P. plicata por comparacién con materiales
del hipodigma, Fig. 17 F), los premolares también presentan un contorno bastante
cuadrangular, quizds menos marcado debido a un menor estado de desgaste (sobre
todo en el caso de MPEF PV 1010). Los P2-P4 muestran un cingulo labial muy bajo,
mucho menos notorio en MLP 12-1583 y MLP 12-1524, aunque en este dltimo la cara

labial esta bastante deteriorada. Tampoco se distingue con claridad en el espécimen
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MPEF PV 1587(C) (P4? de Puelia sp., Fig. 17 H). En los especimenes MPEF PV 1010 y
MPEF PV 1587(D) (P2? de Puelia cf. P. coarctatus, Fig. 17 1), se observa claramente un
cingulo distal. Los premolares y molares presentan un parastilo bien marcado por
delante de la columna del paracono, mas marcado en MPEF PV 1010 y MPEF PV 3167,
los cuales presentan un menor estado de desgaste. En vista lateral (labial), la columna
del paracono constituye una cuspide que destaca en el perfil oclusal, notoriamente
mas acentuada en los premolares.

El didmetro mesio-distal es menor que el didmetro labio-lingual, tanto en los
molares como en los premolares, aunque mas evidente en estos ultimos. Debido al
desgaste, la fosa central esta ausente en el P1-2 y M1 de MLP 67-11-27-27. Si se
aprecia en el P3-4, aunque muy reducida. En el M2-3 también esta presente, aunque
el desgaste ha borrado el patrén de crestas multiples. Las proyecciones linguales del
ectolofo que caracterizan este patrén si pueden apreciarse “insinuadas” en el M1 de
MPEF PV 1010 y MLP 12-1583, y con mucha mas claridad en el M1-2 de MPEF PV
3167, M2-3 de MLP 12-1524 y M2? de MLP 52-XI-4-129 (Puelia sp.) (Fig. 17 D, Fy G).
En los especimenes que muestran menor desgaste, la fosa central se abre
mesiolingualmente en el P2-4 (MPEF PV 1010), P2-3 (MPEF PV 3167) y P2 (MLP 12-
1524). Tanto los premolares como los molares exhiben un notorio cingulo
mesiolingual, el cual se observa con mucha claridad en los especimenes con menor
desgaste y de manera menos evidente en MLP 12-1583 y MLP 67-11-27-27. En este
ultimo, el desgaste es tal que solo se aprecia una pequefia foseta mesio-lingual
(alargada transversalmente) en el P2 y P4, mientras que no quedan rastros del
cingulo en el P3. En el M1 tampoco se aprecia el cingulo ya que el desgaste ha
superado su altura, motivo por el cual se aprecia un protolofo sumamente abultado.

Los molares son bastante diferentes entre ellos, siendo el M2 el de mayor
tamano. El M1 es similar al P4, aunque sensiblemente mas grande (sobre todo en
MPEF PV 1010) (Fig. 17 C). Por su parte, el espécimen MLP 12-1524 exhibe un M1
cuyo contorno parece ser mas triangular (Fig. 17 F), pero incluso la forma del
contorno parece variar en funcidn del desgaste. El M2, en cambio, presenta una forma
trapezoidal tipica de Toxodontia. En el espécimen MLP 52-XI-4-129 (M27?) (Fig. 17 G),
se observa un cingulo distal que no se aprecia con claridad en los especimenes MPEF
PV 3167 y MLP 12-1524 por estar deteriorados en esa region. En MLP 67-11-27-27
(Fig. 17 A) y MLP 12-1524 (Fig. 17 F) (los unicos dos que lo poseen) el M3 es
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triangular, mas pequefio que el M2. Presenta un gran cingulo mesiolingual y un
parastilo bien marcado, asi como un protolofo bien desarrollado. La fosa central (de
tamafio y disposicién similar a la del M2) muestra una incipiente proyeccién hacia la
cara lingual, lo cual indica que en estados menos avanzados de desgaste, podria haber
estado abierta lingualmente. Como se menciono, en MLP 12-1524 se aprecia el patrén
de crestas multiples. En el espécimen MLP 67-11-27-27 se observa con claridad un
cingulo distal por detras del metalofo. Este cingulo también parece estar presente en
MLP 12-1524, aunque al igual que en el caso del M2, el material esta algo deteriorado

en esa region.

Mandibula y denticion inferior

El registro fosil de la mandibula de los representantes del género esta dado
por restos fragmentarios de la rama horizontal con algunas piezas dentarias
(premolares y molares) (Figs. 21 y 22). Por este motivo, es dificil tener una idea de su
contorno y de su robustez general. Solo se puede apreciar la profundidad de la misma,
la cual resulta moderada a baja en el contexto de los “Notohippidae” (medidas
provistas en el apéndice 10.2). En los especimenes MPEF PV 1587 (Fig. 21 A) y MPEF
PV 1599 (Fig. 22 B) se aprecia la sinfisis, la cual estd fusionada (no se distingue el
contacto entre las hemimandibulas). En vista dorsal, se extiende hasta la altura del

alvéolo del p2?/p3? en MPEF PV 1587 y hasta el p4 en MPEF PV 1599.
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Fig. 21: mandibula y denticion inferior Puelia sp. Fotografia de MACN A 10967
(extraviado), tomada y editada de Simpson (1967a).
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Fig. 22: mandibula y denticiéon Puelia cf. P. coarctatus. Fotografia de MACN A
10965A (extraviado), tomada y editada de Simpson (1967a).

En vista lateral, el borde ventral es apenas convexo. Tanto en MPEF PV 1587
como en MPEF PV 1599 se observan al menos dos fordAmenes mentonianos, uno de
ellos aproximadamente a nivel del alveolo del canino, y el otro a nivel del extremo

distal del m1. Estos se abren internamente al canal mandibular, pasaje del nervio
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mandibular y vasos asociados. En el espécimen MPEF PV 1587 se observa el canal
mandibular en corte transversal a nivel de la superficie de fractura de la
hemimandibula. En MPEF PV 1599 se distingue un foramen mentoniano extra a nivel
del extremo distal del p3. En vista lingual, en la region posterior de la rama horizontal
y hacia la base de la rama ascendente, se encuentra la fosa mandibular. En el extremo
anterior de la fosa se distingue el foramen mandibular, el cual corresponde a la
apertura del canal mandibular. En este mismo espécimen se observa una depresion
(probablemente correspondiente al surco milohioideo) que recorre la rama
horizontal paralelo a su borde ventral y que se acentua distalmente (Fig. 22 B).

Denticion- Ninguno de los especimenes examinados conserva piezas de la
denticiéon anterior. Sin embargo, los especimenes MPEF PV 1599 y 1587 permiten
apreciar los alvéolos de los caninos e incisivos. Probablemente se trataria de piezas
pequefias (al menos de escaso desarrollo mesio-distal), ya que los alvéolos son
estrechos y yuxtapuestos, sin espacio entre ellos. Por otra parte, la orientacién de los
alvéolos de los incisivos permite suponer que serian procumbentes, pero se no puede
apreciar su morfologia coronaria.

Lamentablemente algunos de los especimenes no pudieron ser hallados en sus
repositorios (ver mas adelante), y entre aquellos a los que se ha tenido acceso, solo
MPEF PV 1587 y 1599 conservan premolares*. El p4? carece de paraléfido. El
trigonido esta representado por un protoléfido muy delgado en forma de una cresta,
la cual se curva mesialmente en direccién lingual, disminuyendo abruptamente su
altura. En el extremo mesiolingual se distingue un pequefio cingalido. El metaléfido
también se observa como una cresta que se proyecta a partir de protoléfido. El
protoléfido y el metal6fido constituyen los puntos mas altos de la morfologia oclusal y
sobresalen a modo de cuspides en vista labial y lingual respectivamente, a diferencia
de los molares en los cuales el relieve oclusal es mucho mas plano. A nivel del
taldnido se distinguen dos l6fidos conectados distalmente, uno lingual y uno labial. El
primero estd conectado ademas con el metaléfido (anteriormente) y podria
corresponder a un entoléfido incipiente o a una proyeccién distal del metaléfido, algo

dificil de precisar siendo la Unica pieza disponible. El l16fido labial corresponde al

4 El espécimen MPEF PV 1587 (A) corresponde a un fragmento de hemimandibula derecha con dos
piezas molariformes. Si bien la etiqueta de la coleccién indica que se trata del p2 y p3, en base a la
comparacién con el espécimen MACN A 10967 (tipo de Puelia sigma) y los alveolos de las piezas
anteriores, son considerados aqui de manera tentativa como p4 y m1.
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hipoléfido. El trigénido y el talénido estan separados labialmente por un marcado
hipofléxido (Fig. 21 A). Los premolares del espécimen MPEF PV 1599 estan
totalmente deteriorados y solo conservan sus raices (Fig. 22).

El m1 puede apreciarse en MPEF PV 1587, 1599 (aunque el talénido esta roto),
y los espécimen extraviados MACN A 10965A y 10967 (este ultimo también
examinado a partir de fotografias tomadas de Simpson [1967a]). El protoléfido se
distingue claramente, como asi también un paraléfido incipiente. El metal6fido esta
mas desarrollado, y como se ve en MACN A 10967, los tres l6fidos se fusionan a
medida que el desgaste avanza. El taldonido esta separado del trigénido por un
marcado hipofléxido (labial) y un fléxido meta-entoléfido (lingual). En el espécimen
menos desgastado (MPEF PV 1587) se observa un entoléfido bien desarrollado y un
pequefio fléxido ento-hipoléfido. En el caso de MACN A 10967, los detalles del
talonido estdn borrados debido al desgaste, similar a lo que parece observarse (con
dificultad) en MACN A 10965A (Figs. 21y 22).

El m2 muestra una morfologia muy similar al m1, excepto por su mayor
tamafio y un mayor didmetro labio-lingual a nivel del talénido. No se distingue el
fléxido ento-hipol6fido, aunque no puede descartarse su presencia en estadios de
desgaste menos avanzados. En el espécimen MACN A 10965A se distingue un fléxido
a nivel del trigonido, entre el paraléfido y el metaléfido. Lamentablemente, la
morfologia oclusal solo puede apreciarse en los especimenes extraviados, ya que en el
espécimen MPEF PV 1599, el desgaste y el deterioro del material han borrado todo
rastro de su morfologia oclusal.

El m3 es sensiblemente mas grande que el m2. En el espécimen MACN A 10967
se observa un trigonido con un protolofido y metaléfido bien desarrollados, y un
paralofido mucho mas pequefio. Entre el paraléfido y el metaléfido se observa
claramente un fléxido lingual (fléxido del trigénido). La forma del trigonido fue
descripta por Ameghino (1901) como una “cresta oblicua, curvada en sus dos
extremos en forma de S”. El trigonido y el talénido estan separados en este
espécimen, ya que el hipofléxido se conecta con el fléxido ento-hipolofido (Fig. 21 B).
Sin embargo, en MACN A 10965A (mas desgastado) estos fléxidos no alcanzan a
juntarse, de manera tal que el talénido si se conecta con el trigonido (Fig. 22 A). En
ambos especimenes se distingue el entoléfido separado del hipoléfido por un

marcado fléxido ento-hipoléfido.
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Region orbitotemporal

La region orbitotemporal del espécimen MLP 67-11-27-27 esta muy bien
preservada. La drbita es muy grande, y a pesar de estar abierta posteriormente, el
proceso postorbital esta levemente recurvado acompafiando el contorno de la 6rbita
y acentuando su forma aproximadamente circular (Figs. 18 A, 23 y 24). Su gran
tamafio relativo es un aspecto diferencial respecto del resto de los “Notohippidae”. El
borde anterior de la 6rbita se ubica a nivel del extremo distal del M1, otro aspecto que
lo diferencia del resto de los representantes de la familia en los cuales el borde

anterior de la érbita se ubica mas atras, a nivel del M2 o M3.

Fig. 23: Region orbitotemporal de MLP 67-11-27-27 (Puelia sp.) en vista
posterodorsal.

Dentro de la cavidad de la 6rbita no se pueden observar las suturas sobre la
pared vertical, por lo que resulta dificil describir la disposicidn y los contactos entre
los elementos que la constituyen. En su extremo anterior se observa la apertura
posterior del canal infraorbital. El material estd parcialmente reconstruido en ese
sector y no se distinguen los limites del lacrimal, aunque si se puede precisar que no
hay exposicion facial de este elemento. A nivel del piso de la 6rbita se observa un
foramen de seccidn circular, probablemente correspondiente a la apertura caudal del

canal palatino. El extremo anteroventral de la cavidad de la érbita esta deteriorado en
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ambas lados, por lo que el foramen esfenopalatino (pasaje del nervio esfenopalatino y
de la arteria y vena esfenopalatinas) no puede apreciarse. Dorsalmente, la pared de la
orbita esta conformada por el frontal y se observa con claridad la apertura ventral del

canal supraorbital, a nivel de la base del proceso postorbital (Fig. 23).

Fig. 24: region orbitotemporal de MLP 67-11-27-27 (Puelia sp.) en vista lateral.

85



Posteromedialmente se distinguen tres importantes foramenes en el fondo de
la cavidad orbital (Fig. 24). El mas grande, de seccién casi circular y orientado
frontalmente, constituye la fisura esfenorbital, pasaje del nervio craneal oculomotor
(I1), troclear (IV), y abductor (VI), asi como la rama oftalmica y maxilar del nervio
trigémino (V1 y V2). Los elementos vasculares asociados a este foramen resultan
dificiles de inferir debido a su variabilidad entre los euterios. En posicion
dorsomedial respecto de la fisura esfenorbital, se ubica el foramen dptico, pasaje del
nervio Optico y vasos asociados. Posterodorsalmente respecto de este ultimo, se
observa el foramen orbitotemporal, el cual constituye la apertura a nivel de la érbita
del canal orbitotemporal, pasaje de la arteria y vena orbitotemporales.
Anterodorsalmente respecto del foramen orbitotemporal, se aprecia un foramen mas

pequeilo que probablemente corresponda al foramen etmoidal.

Basicraneo y region auditiva

La region basicraneana comprende el piso de la béveda craneana entre las
coanas y el occipucio. Desde un punto de vista osteoldgico, esta constituida por la
porcion posterior del palatino, parte del pterigoides y el esfenoides. Este ultimo
constituye un complejo 6seo de forma irregular conformado por una serie de
elementos total o parcialmente fusionados. A excepcion del orbitoesfenoides (el cual
esta confinado exclusivamente a la cavidad de la érbita) el resto de los elementos
(preesfenoides, aliesfenoides y basiesfenoides) constituyen gran parte del basicraneo.

A nivel de las coanas se distinguen las crestas pterigoideas (mediales) y
palatinas (laterales). Entre ellas queda delimitada la fosa escafoides (probablemente
sitio de origen del musculo tensor del velo del paladar). Esta interpretacion fue
propuesta por Gabbert (2004) en base a este mismo espécimen (MLP 67-11-27-27). De
acuerdo a ella, esta morfologia implicaria un hamulo pterigoideo bifurcado, a través
del cual pasaria el tendon del musculo tensor del velo del paladar. Sin embargo, Billet
et al. (2008) consideraron que Gabbert identific6 erréneamente los limites del
pterigoides, el cual solo constituiria la pequefa cresta medial (cresta pterigoidea). La
cresta lateral (cresta palatina) no estaria constituida por el pterigoides sino por el
palatino, y una proyeccidon ventral del aliesfenoides. Siguiendo esta interpretacion,

seria incorrecto hablar de un hamulo pterigoideo bifurcado, ya que el tendén pasaria
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entre la cresta pterigoidea y la cresta palatina, esta dltima mucho mas desarrollada y
constituyendo casi un proceso (Figs. 18 Cy 25).

No se pueden apreciar los contactos del preesfenoides con el basiesfenoides ni
con el aliesfenoides, elementos que contribuyen al techo y paredes de las coanas
respectivamente. A pesar de no poder precisar sus limites, el basiesfenoides
constituye un elemento aproximadamente cuadrangular (o trapezoidal) lateralmente
limitado por el aliesfenoides y posteriormente delimitado por el basioccipital,
contacto que tampoco puede apreciarse producto de la obliteracion de las suturas. En
otros “Notohippidae” que han sido tomografiados (seccidén 5), el basiesfenoides
exhibe una concavidad en su superficie endocraneana correspondiente a la fosa
hipofisaria. Sin embargo, esto no puede ser confirmado en Puelia puesto que no se

cuenta con datos tomograficos de MLP 67-11-27-27.

Fig. 25: Basicraneo del espécimen MLP 67-11-27-27 (Puelia sp.).

87



El basioccipital contacta ampliamente (aunque no esta fusionado) con las
bulas timpanicas, sumamente abultadas, de contorno eliptico en vista ventral, y mas
agudas hacia el extremo anterior. Solo la bula izquierda estd presente en MLP 67-11-
27-27, mientras que la ausencia de la bulla derecha permite apreciar parcialmente la
superficie timpanica del petroso. Parece estar constituida exclusivamente por el
ectotimpanico, en coincidencia con lo mencionado por Gabbert (2004) a partir de este
mismo espécimen. Gabbert (2004) explicoé la presencia de un septo a partir del
desarrollo del ectotimpanico, y no como evidencia del contacto entre este elemento y
el entotimpanico. Si bien no se especifica en dicha publicacion si las apreciaciones y
esquemas que se brindan fueron realizados en base al material (ej. a través de cortes
transversales de la bula faltante) o si se trata simplemente de un esquema
complementario para ilustrar su hipdtesis, la descripcién de la regiéon auditiva de
IBIGEO-P12 (Toxodonte indet.) provista por Garcia-Lépez et al. (2017a) parece
confirmar esta interpretacion.

Hacia el extremo anterior de la bula, entre esta, el aliesfenoides y el
basiesfenoides, se observa la salida de la rama mandibular del nervio trigémino (V3),
nervios del canal pterigoideo y quizas alguna derivacion de la arteria carétida interna.
Gabbert (2004) le dio el nombre de fisura esfenotimpanica, y lo propuso como una
condicion general para los Toxodontia (Figs. 19 y 25). Si bien parece describir
adecuadamente la morfologia exhibida por Puelia, su extensién a los Toxodontia
podria no ser apropiada (ver mas adelante). Posterodorsalmente respecto de la fisura
esfenotimpanica, bien arriba y en posicion lateral respecto de la bula timpanica, se
observa un pequefio foramen que podria constituir la salida de la chorda tympani
(Fig. 19). No es posible apreciar ninguna incisién o foramen que pueda asociarse al
foramen yugular (pasaje del los nervios craneales IX, X y XI y de la vena yugular
interna) en la regidon posterior de la bula, entre esta y el complejo occipital. Sin
embargo, es probable que esto se deba a problemas de preservacion y/o preparacion
(la porcién posterior de la bula derecha esta reconstruida, mientras que en el lado
derecho falta por completo y la region esta algo deteriorada).

Ademas de la bula, el timpanico también contribuye al meato auditivo externo
(mae), el tubo osificado que conecta el espacio extracraneano con el timpano, el cual
separa el oido externo de la cavidad del oido medio (Fig. 19). De acuerdo al esquema

de Gabbert (2004) y a lo observado en otros “Notohippidae”, es probable que el
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timpanico constituya una “canaleta” y que su contraparte (aquella que cerraria la
canaleta conformando un tubo) esté constituida por el escamoso. Sin embargo, la
fusion de estos elementos, sumado a las fracturas y partes reconstruidas que presenta
MLP 67-11-27-27, impiden observarlo claramente en el material. A partir del margen
anteroventral de la apertura del mae se origina la cresta meatal, caracteristica de los
Notoungulata. Entre esta y el proceso postglenoideo se observa el foramen
postglenoideo, probable pasaje de la vena capsuloparietal (o postglenoidea) (Fig. 18y
19). La cresta meatal y el proceso postglenoideo estan claramente separados, a
diferencia de otros “Notohippidae” en los cuales estan en fuerte contacto, casi
fusionados. Ventralmente respecto de la apertura del mae (y por detras de la cresta
meatal) se observa el foramen estilomastoideo, mucho mas pequefio y en forma de
hendidura (Fig. 19). Este foramen representa el pasaje del nervio facial (VII), y podria
también representar el pasaje de la arteria estilomastoidea, una anastomosis
frecuente en los mamiferos que irriga el musculo estapedial y la regién posterior de la
cavidad timpdnica, regiones que tempranamente en la ontogenia son irrigadas por la
arteria estapedial (Wible, 1987).

Como ultimo elemento de la descripcién del basicraneo, se hara referencia al
receso timpanohioideo (sitio de insercién del aparato hioideo). En el espécimen MLP
67-11-27-27 puede distinguirse como una pequefia fosa o concavidad (que podria ser
incluso confundida con un foramen) delimitada posteriormente por el proceso
paraoccipital, anterolateralmente por la cresta meatal, y anteromedialmente por la

base de la bula auditiva (Figs. 19 y 25).

Regidn occipital

La region occipital estd constituida por los elementos dseos fusionados del
complejo occipital (basioccipital, exooccipitales y supraoccipital) y la porcién
posterior del escamoso, muy expandidos lateralmente producto de la presencia de los
senos epitimpanicos. Lamentablemente no se puede apreciar la forma real del
escamoso a nivel de los senos epitimpdanicos ya que su extremo posterior falta y ha
sido reconstruido durante la preparacion. La morfologia del foramen magnum
tampoco puede describirse con precision ya que los condilos occipitales y el margen

dorsal también estan parcialmente reconstruidos (Fig. 26).
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Anteriormente (en vista ventral) el foramen magnum estd limitado por el
basioccipital, el cual exhibe una cresta media o quilla, mas acentuada posteriormente.
Lateralmente se destacan los céndilos occipitales, cuyo eje mayor es oblicuo respecto
del plano sagital. Solo el izquierdo esta preservado, mientras que el derecho esta
deteriorado y ha sido reconstruido durante la preparacion. Anterolateralmente en
relacion a los condilos occipitales se observan claramente los fordmenes condilares,
de seccion circular, los cuales constituyen el pasaje del nervio hipoglosal (XII) y
probablemente la vena hipoglosal. Los procesos paraoccipitales se ubican por delante
y lateralmente respecto de los condilos occipitales, y posterolateralmente respecto de
las bulas auditivas. Ambos procesos estan fracturados por lo cual solo puede

apreciarse su base (Figs. 18, 19y 25).

Fig. 26: vista occipital del espécimen MLP 67-11-27-27 (Puelia sp.). Las zonas oscuras
corresponden a material artificial con el que se han reconstruido esas regiones.

En vista posterior (Fig. 26) se observa que la cresta nucal también ha sido
reconstruida, por lo cual no puede describirse su forma, desarrollo y proyeccion. El
occipital presenta una fuerte constriccion (a nivel de los senos epitimpanicos) que

determina su ancho minimo, mientras que el ancho maximo se registra a nivel de la
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base de los procesos paraoccipitales. A nivel de la constriccion se identifica un
foramen par, originalmente identificado por Gabbert (2004) como el foramen
mastoideo. Sin embargo, teniendo en cuenta las consideraciones de Kramarz et al.
(2011) y las descripciones de Billet y Muizon (2013), MacPhee (2014) y Forasiepi et
al. (2014), podria tratarse tanto del foramen mastoideo (en caso de conectarse
intracranialmente con el seno sigmoideo) como del foramen posttimpanico (en caso
de transmitir alguna vena emisaria asociada al seno temporal).

Medialmente respecto de este foramen, se observa una lamina o pliegue 6seo
cuya identificacion resulta dificultosa en este espécimen (Fig. 26). Podria tratarse de
la exposicion occipital del petroso, pero al igual que en el caso anterior, no es posible
determinarlo hasta tanto no se cuente con datos tomograficos del material. Si bien
Gabbert (2004) argumenta que no hay exposicion occipital de este elemento en los
Toxodontia, Billet (2011) lo codificéd positivamente en muchos Notoungulata (entre
ellos Puelia y Rhynchippus), y fue mencionado por Garcia-Lépez (2011) para Colbertia
lumbrerense. Esto se retomara en la seccién 5, especificamente cuando se describan

los géneros deseadenses Rhynchippus'y Mendozahippus.

PUELIA PLICATA Roth, 1902

Holotipo: MLP 12-1536 (fragmento de maxilar izquierdo con P2-3).

Especimenes incluidos: MLP 12-1534 (fragmento de premaxilar izquierdo con P1-
M3 sumamente desgastados), MLP 12-1583 (fragmento de maxilar derecho con P2-
M1, referido por error como MLP 12-1533 por Simpson, 1967a), MPEF PV 6215
(molares superiores sueltos), MPEF PV 6186 (M2 aislado).

Procedencia geografica: los materiales del MLP fueron colectados por Roth y
provienen, de acuerdo a sus registros, del Lago Musters (sin mas precisiones). La
informacién de las etiquetas de la coleccion indica que probablemente provienen de
Cerro del Humo, entre los lagos Musters y Colhue-Huapi. Los especimenes MPEF PV
6215 y MPEF PV 6186 provienen con certeza de Gran Barranca (Lopez et al.,, 2010), al
sur del lago Colhue-Huapi, centro sur de Chubut, Argentina.

Procedencia estratigrafica: niveles mustersenses y tinguiririquenses de la
Formacién Sarmiento. La procedencia estratigrafica de los especimenes del MLP esta

referida solo como “Mustersense”. En el caso de MPEF PV 6215 y MPEF PV 6186,
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ambos especimenes provienen con certeza del nivel “La Cancha” (Tinguiririquense)
de acuerdo a Lépez et al. (2010) y representarian el registro mas reciente para la
especie.

Diagnosis: pocos elementos pueden destacarse que permitan diferenciar claramente
a la especie de las otras dos especies del género. Roth (1902) menciona la presencia
de un metalofo ancho, un pliegue lingual que de alguna manera delimita un
“protocono”, y la ausencia de protolofo. Si bien los elementos mencionados por Roth
responden a lo que se observa en el holotipo, existen otros especimenes (como MLP
12-1583) que parecen no satisfacerla, por ejemplo, en el hecho de mostrar un
protolofo evidente. Sin embargo, inconsistencias de este tipo podrian atribuirse al
factor desgaste, el cual, como se desprende de la diagnosis del género y de la
descripcion comparativa de los especimenes, parece afectar severamente la
morfologia oclusal. Teniendo en cuenta esta consideracién, muchos de los
especimenes asignados al género (quizas todos) satisfacen los elementos diagndsticos
propuestos por Roth (1902), los cuales evidentemente resultan algo ambiguos y poco
precisos. Simpson (1967a) ya se refiri6 a esta situacién, definiendo la diagnosis del

género como “incierta”.

PUELIA SIGMA (Ameghino, 1901) Bond y Lopez, 1993

Holotipo: MACN A 10967 (porcion mandibular con tres molares, extraviado).
Especimenes incluidos: MACN A 10969 (dos fragmentos mandibulares con
molares), MPEF-PV 1007 (fragmento mandibular con m1?) y MPEF PV 1587A
(fragmento mandibular con p4?-m17?).

Procedencia geografica: sureste de la provincia de Chubut, Argentina. En el caso de
los especimenes de la coleccibn Ameghino, norte de Colhué-Huapi (sin mas
precisiones). En el caso de los especimenes del MPEF, provienen con certeza de La
Gran Hondonada.

Procedencia estratigrafica: niveles mustersenses de la Formaciéon Sarmiento (sin
mas precisiones).

Diagnosis: como se menciond, P. sigma constituyé una recombinacién de género y
especie (Bond y Lopez, 1993) por considerarse mas relacionada al género Puelia que

a Trimerostephanos. Lamentablemente, esta reasignacion genérica fue propuesta en
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base a comparaciones con especimenes inéditos, por lo que no se cuenta con una
diagnosis actualizada ni con materiales de referencia que permitan avanzar al
respecto. Por este motivo, solo pueden mencionarse aquellos aspectos a los cuales se
refiri6 Ameghino (1901) al momento de la descripcidn original de la especie (T.
sigma) y a lo mencionado por Simpson (1967a), quien a su vez lo considerd con dudas
como perteneciente al género Acoelohyrax.

Ameghino mencioné como elementos diagndsticos un tamafio menor al de T.
coalitus y T. coarctatus, un m3 “netamente trilobado” en el lado interno, y un lébulo
anterior (refiriéndose al trigénido) “oblicuo y curvado en forma de S” (esta ultima
parece ser una caracteristica del género). Por su parte, Simpson también hizo
mencion al tamafio menor respecto de T. coarctatus y a que el trigébnido era “apenas
mayor”, aunque aclara que podria deberse a diferentes estados de desgaste y que
podrian ser sinébnimos. Llamativamente, el espécimen MPEF PV 1010 (fragmento de
maxilar con P4-M1) esta asignado (segun la etiqueta de la coleccién) a P. sigma, ain
cuando la diagnosis original solo hace referencia a la denticién inferior. Esta
asignacién deberia estar acompafiada de una justificacién que amplie la diagnosis y
que respalde su asignacion especifica. Sin embargo, a falta de ella, lo correcto es

considerarlo como Puelia sp.

PUELIA COARCTATUS (Ameghino, 1901) Bond y L6pez, 1993

Lectotipo: MACN A10965A (fragmento de hemimandibula izquierda con p1-m3 muy
desgastados, extraviado).

Hipodigma: 10965B (P2-4 derechos, extraviado), 10966A (porcion anterior de
hemimandibula izquierda con pl-4 muy desgastados, extraviado), 10966B (M2?
aislado, extraviado) y MLP 67-11-27-27 (craneo casi completo con toda la denticidn,
aunque muy desgastada). Los especimenes listados son aquellos considerados por
Simpson (1967a), quien sin embargo incluyé a la especie (con dudas) dentro del
género Acoelohyrax. El espécimen MLP 67-11-27-27 esta considerado como Puelia sp.
por Gabbert (2004), Billet et al. (2008) y Billet (2011), y como P. coarctatus por Bond
y Deschamps (2010).

Procedencia geografica: los datos disponibles respecto de la procedencia de los

especimenes de la coleccién Ameghino son poco precisos, pero teniendo en cuenta las
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interpretaciones de Simpson (1967b) es probable que provengan de afloramientos al
norte del rio Chico y en cercanias del lago Colhue-Huapi, centro-sur de Chubut,
Argentina. En el caso de MLP 67-1I-27-27, proviene con certeza de La Gran
Hondonada, centro-oeste de Chubut.

Procedencia estratigrafica: probablemente provenientes de niveles mustersenses
de la Formacion Sarmiento, con certeza en el caso de MLP 67-11-27-27.

Diagnosis: tampoco existe para esta especie una diagnosis consensuada. Fue
descripta originalmente como perteneciente al género Trimerostephanos, precisando
solamente que era mas pequeifla que Trimerostephanos coalitus (Ameghino, 1901) y
con el l6bulo anterior de los molares inferiores (refiriéndose al trigénido) mas ancho,
siendo a veces mas ancho que el posterior (taléonido). Corresponde a la misma
publicacion en la que se propone la especie T. sigma en la que se menciona que es mas
pequefia que T. coarctatus (P. sigma y P. coarctatus de acuerdo a Bond y Lépez, 1993).
Al igual que en los casos anteriores, los “rasgos distintivos” que se mencionan son
subjetivos, relativizando asi su valor diagnostico.

Lamentablemente, el problema no es la ambigiiedad de las diagnosis sino la
imposibilidad de encontrar argumentos morfoldgicos para ampliarlas o revisarlas, al
menos en base a los especimenes a los cuales se tiene acceso en las colecciones. Es
probable que haya material inédito y/o bajo estudioS, pero hasta tanto no se den a

conocer, no sera posible avanzar al respecto.

4.2.4 - Eomorphippus Ameghino, 1901

Especie tipo: Eomorphippus obscurus.

Taxones incluidos: Eomorphippus obscurus Ameghino, 1901 y Eomorphippus
pascuali Simpson, 1967a.

Distribucion geografica y estratigrafica: niveles mustersenses de la Formacién
Sarmiento aflorantes en Colhue-Huapi, centro sur de la provincia de Chubut. Se han
mencionado dos especies nuevas provenientes de Tinguiririca (Chile), las cuales
extenderian el rango geografico y estratigrafico del género (Wyss et al. 1994). Sin

embargo, estas especies no han sido descriptas en detalle, por lo que hasta el

5 Actualmente el género Puelia esta siendo estudiado por el Lic. Mariano Bond (Facultad de Ciencias
Naturales y Museo, Universidad Nacional de La Plata) (comunicacién personal), cuyos resultados
aportaran valiosa informacién respecto de la sistematica del género.
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momento la distribucion geografica y estratigrafica del género corresponde
formalmente a la de las Unicas dos especies descriptas.

Diagnosis ampliada- El género se identifica por la siguiente combinacién de
caracteres: (1) denticibn mesodonte (coronas mas altas que en los géneros ya
mencionados pero mas bajas que en los “Notohippidae” deseadenses), (2) arco
premaxilar amplio, a diferencia de Pampahippus y Puelia, (3) incisivos y caninos
superiores procumbentes, mas acentuado que en otros “Notohippidae”, (4) cingulo
lingual en incisivos superiores, aunque puede desaparecer en estados avanzados de
desgaste, (5) I1-2 con la cara labial casi recta en vista oclusal, (6) I3 de gran tamafio,
mas ancho y alto que el resto de los incisivos y que el canino, (7) P1-2 con protolofo
interrumpido, (8) cingulo mesiolingual en premolares y molares superiores, (9)
cingulo distal (que puede devenir en una foseta distal) en los molares superiores, (10)
foseta posterolabial en los molares superiores, aunque puede borrarse en estados
avanzados de desgaste, (11) patrén de crestas simplificado (cresta intermedia y
segunda cresta), a diferencia del patrén de crestas multiples mencionado para
Pampahippus, Plexotemnus y Puelia (12) parastilo marcado en premolares y molares
superiores por delante de la columna del paracono (paracone ridge), similar a lo
descripto para Pampahippus, Plexotemnus y Puelia, (13) fosa central abierta
lingualmente en los molares superiores, que eventualmente se cierra en estados
avanzados de desgaste en el M1-2, (14) metal6fido recto en los molares inferiores, a
diferencia del metaléfido de Puelia, cuyo extremo mesiodistal se curva distalmente,
(15) pliegue meta-entoléfido en premolares inferiores que puede devenir en fosétida
en estados avanzados de desgaste, (16) profundo pliegue meta-entoléfido y ento-
hipol6fido en molares inferiores que pueden devenir en fosétidas en estados

avanzados de desgaste.
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EOMORPHIPPUS OBSCURUS Ameghino, 1901

Holotipo: MACN A-10917 (lote de piezas dentales superiores e inferiores que no
parecen ser de un unico individuo).

Especimenes incluidos: MACN A-10904 (P3? aislado, tipo del sin6nimo
Pseudostylops subcuadratus, extraviado), MACN A-10914 (lote de piezas dentales, de
las cuales solo algunas pueden asignarse ciertamente a la especie sensu Simpson,
1967a), MGP PD 26589 (fragmento de paladar con I1, I13-C y P2-M2), MLP 12-1508
(fragmento de paladar con la denticiéon completa excepto el canino y P1 derechos
[algunas piezas bastante deterioradas], fragmento de hemimandibula derecha y
sinfisis con il-p1l derechos muy deteriorados e i1-3, p2-m3 derechos, tipo del
sinébnimo Eurystomus stehlini), MLP 12-1512 (fragmento de hemimandibula derecha
con p4-m3, [p4 y m1 rotos]), MLP 12-1515 (fragmento de hemimandibula derecha
con alvéolos de la denticiéon anterior y p3-4 bien conservados, tipo del sinénimo
Lonkus rugei), MLP 12-1519 (fragmento de hemimandibula izquierda con m2 [roto] y
m3), MLP 12-1520 (P3?7), MLP 12-1523 (fragmento de hemimandibula derecha con
m?2 [roto] y m3 casi sin desgaste), MLP 12-1538 (M3 aislados, derecho e izquierdo),
MPEF PV 6154 (lote de premolares y molares superiores e inferiores aislados), MPEF
PV 6188 (m3 izquierdo), MPEF PV 6197 (incisivo inferior aislado), MPEF PV 6791
(incisivo superior aislado), MPEF PV 7945 (fragmento de hemimandibula izquierda
con p4-m3). El espécimen AMNH FM 29462 (fragmento de maxilar derecho con M2-
3) fue asignado con dudas por Simpson (1967a). Como se mencionara mas adelante,
muestra caracteristicas que no responden a la diagnosis del género, lo cual tiene
implicancias directas en los fundamentos que permiten distinguir esta especie
respecto de E. pascuali. Simpson (1967a) también mencioné a MLP 12-1536 como
parte del hipodigma. Sin embargo, ya que corresponde al tipo de P. plicata (incluso
referido de esa manera por él mismo), es muy probable que su inclusion dentro del
hipodigma de E. obscurus sea simplemente un error.

Procedencia geografica: los especimenes de la Coleccion Ameghino carecen de datos
especificos de procedencia, (Chubut, Argentina), al igual que MGP PD 26589
(Coleccion Feruglio del Museo de Paleontologia de la Universidad de Padova, Italia).

Los especimenes del MLP (colectados por S. Roth) provienen de Cafiadén Blanco,
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Chubut, Argentina. En el caso de los especimenes del MPEF, provienen
especificamente de Gran Barranca, Chubut, Argentina (Roth, 1902; Lopez et al., 2010).
Procedencia estratigrafica: niveles mustersenses de la Formaciéon Sarmiento, sin
mas precisiones. Los especimenes del MPEF provienen del nivel “La Cancha”,
Miembro Vera, Formacién Sarmiento (Lopez et al., 2010).

Diagnosis revisada- La especie se distingue por la siguiente combinacién de
caracteres: (1) levemente mayor que E. pascuali, (2) mayor distancia desde la base de
la corona hasta la base de la incision protocono-hipocono (referido por Simpson
[1967a] como protocone-hypocone cleft), (3) columna del metacono (metacone
swelling de acuerdo a Simpson) menos marcado que en E. pascuali.

Ameghino (1901) mencion6 ademds que los molares superiores son “de fuste
corto”, probablemente haciendo referencia a la baja altura de las coronas en relacién
a los “Notohippidae” deseadenses. Por ser una condicién compartida con E. pascuali,
se la considerd aqui como una caracteristica del género. Otro elemento mencionado
por Ameghino (1901) fue la ausencia de fosétida posterior en los molares inferiores.
Sin embargo, en el m2 del espécimen MPEF PV 7945 si se observa dicha fosétida (Fig.
9.1 en: Lopez et al., 2010). Se trata de un ejemplar con un avanzado desgaste de las
piezas dentales, lo cual sugiere que la ausencia de la fosétida posterior en otros
especimenes de la especie podria deberse a un estado de desgaste menor, en el cual el

fléxido ento-hipoléfido no llegé a devenir en fosétida.

Descripcion

La especie esta representada mayormente por piezas dentarias sueltas y
fragmentos de maxilar y mandibula con parte de la denticién. A diferencia de los
géneros y especies mencionados hasta el momento, E. obscurus muestra una
morfologia oclusal lofodonte mas tipica, mucho mas afin a los “Notohippidae” post-

mustersenses.

Region palatal y denticién superior

La region palatal esta parcialmente conservada solo en los especimenes MGP PD
26589 (examinado a partir de su réplica [AMNH FM 27885]) y MLP 12-1508. El arco

premaxilar es amplio, el paladar es ancho y presenta una constricciéon por detras del
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canino (Fig. 27). En el dibujo que se muestra en la publicacién de Simpson (196743,
figura 38), se observa que los fordAmenes incisivos son grandes, elipticos y ubicados
casi enteramente en el maxilar, algo que no se alcanza a distinguir en la réplica
examinada (Fig. 27 A). La porcion media y posterior del paladar no esta conservada
en ninguno de los especimenes.

Denticion- El rasgo general mas distintivo de Eomorphippus respecto de los
géneros que se han mencionado hasta ahora es la mayor altura de las coronas
(Simpson, 1967a; Shockey, 1997). Presenta una denticiéon completa y cerrada. La
denticién anterior es procumbente, especialmente a nivel del I3 y el canino, que en
vista lateral contrastan con la orientacion vertical de los premolares y molares. Los
incisivos aumentan en tamafno mesiodistalmente, siendo el I3 el de mayor tamaro. El
borde labial del I1 y del 12 es casi plano en vista oclusal, mientras que la cara lingual
presenta un amplio cingulo (Fig. 27 B). En el caso del 13, el cingulo es especialmente
notorio debido al gran tamafio de la pieza, y se distingue ademds una cresta
longitudinal lingual (no se aprecia en AMNH FM 27885 producto del deterioro de la
cara lingual). Es probable que en estados de desgaste avanzados, el cingulo lingual
forme una pequena foseta antes de desaparecer (Simpson, 1967a). El canino es
incisiviforme, similar al I3 pero de tamafio mucho menor.

Los premolares crecen en tamafio mesiodistalmente, siendo el P1 muy pequefio.
En vista oclusal, el P1 presenta un contorno aproximadamente circular. En el
espécimen MLP 12-1508 el paracono y metacono estan conectados conformando un
ectolofo. En el extremo mesial se distingue un pequefio parastilo. La columna del
paracono es mas notoria que la del metacono, la cual estd apenas insinuada por una
muy suave ondulacidon en la cara labial. La fosa central se abre mesialmente de
manera tal que protocono y paracono no se conectan (protolofo interrumpido). Por
delante del protocono se observa un cingulo mesiolingual que se continua
distalmente. El P2 y P3 muestran una forma similar a la del P1, solo que el protolofo y
el metalofo estan mas desarrollados (sobre todo en el P3). El P4 es el mas grande de
los premolares, y su principal diferencia es la presencia de un protolofo completo que
cierra mesiolingualmente la fosa central (Fig. 27 Ay B). Tanto en el P2, P3, como en el

P4, el cingulo distolingual es mucho mas notorio que en el P1.
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Fig. 27: denticion superior de Eomorphippus. Fotografias A. Balcarcel (A y B) y J.N.
Gelfo (MLP 12-1512).
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Los molares presentan la forma trapezoidal tipica de los “Notohippidae”. Son
mucho méas grandes que el P4, y a diferencia de éste, el didmetro mesio-distal es
mucho mayor que el labio-lingual. Otra diferencia clara respecto de los premolares es
la apertura lingual de la fosa central. Como se menciond en la diagnosis del género, se
observan dos proyecciones del ectolofo que se aprecian como ondulaciones sobre el
borde labial de la fosa central. Estas proyecciones corresponden a la cresta
intermedia (mesial) y segunda cresta (en posicion distal respecto de la primera
cresta). A su vez, el metalofo emite una proyeccion mesial (crochet) que se conecta
con la cresta intermedia y delimitan una foseta posterolabial, la cual puede borrarse
en estados avanzados de desgaste (Fig.27 C). Por detras del metalofo se distingue
claramente una foseta distal, derivada del cingulo distal. Tanto en los premolares
como en los molares se observa un cingulo mesiolingual bajo, pequefio pero bien

notorio.

Mandibula y denticion inferior

La mandibula esta representada por restos fragmentarios que preservan parte
de la denticién y dientes sueltos. Entre ellos, destacan los especimenes MLP 12-1508
y 12-1512, que por su preservacion, y por conservar no solo la denticién sino parte de
la rama horizontal, permiten una apreciacion mas integral de su forma (Fig. 28). En
vista dorsal, la sinfisis se extiende aproximadamente hasta la altura del p4. En vista
lateral, el borde ventral es suavemente convexo, y se observa una marcada
constriccion por delante del angulo mandibular. Sobre la cara interna se distingue un
suave surco que recorre la rama horizontal préximo al borde ventral y

probablemente corresponde al surco milohioideo.
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Fig. 28: denticidn inferior E. obscurus. Fotografias (B y C) J.N. Gelfo.
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Denticion- Los incisivos son procumbentes y crecientes en tamafio (I11<12<I3).
En vista oclusal, la cara labial es bastante plana en el il e i2, mientras que algo
convexa en el caso del i3. A pesar del desgaste, se puede apreciar una cresta
longitudinal (vertical) que recorre la cara lingual de los incisivos, especialmente
notoria en el i3 del espécimen MLP 12-1508 (Fig. 28 B). Hacia la base de los incisivos
(v nuevamente siendo mas notorio en el i3) se distingue un cingulido lingual. Si bien
el canino no se ha preservado en ninguno de los especimenes, se infiere (en base al
tamafio de su alveolo) un tamafio menor al del i3. En cuanto a su forma, es probable
que sea de aspecto incisiviforme, similar a lo que se mencionara para E. pascuali (Fig.
28).

Como es frecuente en los “Notohippidae” y en muchos otros Toxodontia, los
premolares muestran una variacion morfolégica gradual entre un pl pequefio y
simplificado y un p4 con una morfologia oclusal mas molariforme. El p2 y p3
presentan una cuspide principal que en vista lateral representa el punto mas alto de
la corona, probablemente correspondiente al metacénido. En el p2, y similar a lo
observado en Pampahippus, el metacénido se continia a través de una cristida. En el
p3, esta cristida se engrosa y constituye un hipoléfido mas definido, dejando un
hipofléxido marcado sobre la cara labial (Fig. 28 B). En posicion lingual respecto del
hipoléfido del p3, se distingue un entoconido incipiente. El p4 en cambio presenta
aspecto molariforme en el que el taléonido se individualiza con claridad. Es mas
grande que el p3 y el hipol6fido esta mas desarrollado. EI margen lingual del
hipol6fido presenta un abultamiento correspondiente al entoléfido, en cual esta
totalmente integrado al hipoléfido producto del desgaste. Por su parte, el trigénido
(proporcionalmente mas pequefio respecto del talénido) presenta un paral6fido mas
desarrollado que se proyecta lingualmente.

El m1 es muy similar al p4, solo que el hipofléxido esta menos marcado y el
trigonido es mas pequeiio en relacion al talonido. En el espécimen MLP 12-1508 no es
posible individualizar los l6fidos del trigonido producto del desgaste, algo que si
puede hacerse en una de las piezas del lote que constituye el holotipo (Fig. 28 A).
Sobre la cara lingual se distingue el fléxido meta-entol6fido. Es muy evidente en el m1
del holotipo, y esta menos marcado en MLP 12-1508. En el caso de MPEF PV 7945
(figura 9.1 en Lopez et al., 2010), el fléxido ha devenido en una fosétida trigénido-

talénido, producto de la fusién de los extremos linguales del metal6fido y del
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entol6fido. El m2 es mas grande que el m1 y los l6fidos (tanto del trigonido como del
talonido) parecen ser mas persistentes a pesar del desgaste. Se distingue con claridad
un amplio valle abierto lingualmente entre el paral6fido y el metaléfido, entre el
metalofido y el entolofido y entre el entolofido y el hipoléfido, que en las piezas mas
gastadas constituyen fléxidos (Fig. 28). En el caso de MPEF PV 7945, el fléxido meta-
entol6fido estd apenas abierto y a punto de constituirse en una fosétida, y el fléxido
ento-hipoldéfido ha devenido en la fosétida posterior (figura 9.1 en Lépez et al., 2010).

Finalmente, el m3 es el mayor de los molares, producto del gran desarrollo del
talénido. En los especimenes menos desgastados, el hipolofido y el metal6fido no se
conectan, sino que estan separados por una pequefia escotadura (en MACN A 10917 y
MLP 12-1508 el desgaste es casi nulo, por lo que los l6fidos se distinguen como
crestas o cuspides). En el caso de MPEF PV 7945, estos elementos (que en este caso si
constituyen l6fidos) si se conectan, aunque su continuidad esta dada por un muy
delgado istmo (figura 9.1 en Lépez et al, 2010). El extremo distal del hipoléfido
presenta un ensanchamiento por detrds del entoléfido (mas evidente en MPEF PV
7945) que podria corresponder (de acuerdo a la nomenclatura de Madden, 1990) a

un léfido derivado de un hipoconulido.

EOMORPHIPPUS PASCUALI Simpson, 1967a

Holotipo: AMNH FM 29405 (fragmento de maxilar izquierdo con P2-M2).
Especimenes incluidos: AMNH FM 29474 (hemimandibula derecha con i3-m3 muy
desgastados, referido con dudas por Simpson [1967a]), MPEF PV 6159 (M1-2
derechos y M3 izquierdo) y MPEF PV 6243 (m2 derecho).

Procedencia geografica: Colhue-Huapi (especimenes del MPEF especificamente de
Gran Barranca), Chubut, Argentina.

Procedencia estratigrafica: especimenes del AMNH provienen de niveles
mustersenses de la Formacion Sarmiento, sin mas precisiones. Los especimenes del
MPEF provienen del nivel “La Cancha”, Miembro Vera, Formacidon Sarmiento (Lopez
etal, 2010).

Diagnosis- Simpson (1967a) mencioné las siguientes diferencias respecto de E.

obscurus: (1) tamafio apenas menor y coronas de menor altura, (2) menor distancia
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desde la base de la corona hasta la base de la hendidura protocono-hipocono, (3)
columna del metacono en P2-M2 mas evidente.

También mencion6 que el p1 y el p2 serian de aspecto mas molariforme y con
la cresta del protocono mas aguda y curvada distalmente. Sin embargo, el espécimen
AMNH FM 29474 fue asignado con dudas, por lo que este aspecto no fue incluido en la

diagnosis.

Descripcion

La especie fue descripta por Simpson (1967a) a partir de un fragmento de
maxilar con P2-M2 izquierdo y una hemimandibula derecha bastante completa con
i3-m3 asignada con dudas. Desde entonces, no se ha incrementado el registro fosil
excepto por los restos sumamente fragmentarios provenientes de Gran Barranca
(Loépez et al., 2010), por lo que la descripcion estara basada casi enteramente en los

especimenes originales de Simpson (1967a).

Region palatal y denticién superior

Lamentablemente no se ha conservado nada del paladar, ya que el fragmento de
maxilar que se ha preservado esta restringido exclusivamente a la regién alveolar
(Fig. 27).

Denticion- No se conoce la denticién anterior de E. pascuali, como asi tampoco
el P1. El P2 y P3 son muy similares entre ellos, excepto por su tamafio y porque el
protolofo del P3 es completo, mientras que en el P2 esta interrumpido por la apertura
mesial del valle central. Los tres premolares muestran un marcado cingulo
mesiolingual y un cingulo distolingual, este ultimo mas notorio en el P3 y P4. El P4 es
el mas grande de los premolares, principalmente por su mayor diametro labio-lingual.
Los tres premolares presentan la columna del paracono muy evidente y un marcado
parastilo sobre la cara labial, mas acentuados en el P4. La columna del metacono es
menos acentuada, sobre todo en el P3, en el que solo se aprecia una sutil ondulacién
(Fig. 27 D).

La morfologia oclusal de los molares es muy similar a la de E. obscurus. Son
marcadamente mayores que los premolares y el diametro mesio-distal es mucho mas

grande que el labio-lingual. La fosa central estd abierta lingualmente (Fig. 27 C). Al
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igual que en E. obscurus, se distinguen claramente las proyecciones linguales del
ectolofo correspondientes a la cresta intermedia (mesial) y segunda cresta + crochet
(en posicidn distal respecto de la primera cresta), esta tltima delimitando una foseta
posterolabial bien visible en el M2 y probablemente borrada por el desgaste en el M1.
Por detras del metalofo se distingue con claridad una foseta distal. El cingulo
mesiolingual bajo, mencionado para los premolares también esta presente en los

molares.

Mandibula y denticiéon inferior

La mandibula esta representada por una hemimandibula con la rama horizontal
completa y parte de la rama ascendente asignado con dudas (Simpson, 1967a) a esta
especie (AMNH FM 29474). En vista dorsal, la sinfisis se extiende aproximadamente
hasta la altura del p3-p4. El borde ventral es suavemente coéncavo y presenta una
notoria constriccion por detras del extremo distal del m3. El cuerpo mandibular es de
una altura media, comparable a lo descripto para E. obscurus (Fig. 29). También se
incluye en la figura el espécimen MPEF PV 1112. Si bien el desgaste es mucho menor
que en caso de AMNH FM 29474 (lo cual dificulta su comparacion), su tamafio es algo
menor que el de los especimenes asignados a E. obscurus, por lo que tentativamente
es considerado aqui como Eomorphippus cf. E. pascuali.

Sobre la cara externa se aprecia claramente un notorio foramen mentoniano a la
altura del extremo distal del p4, y parece distinguirse otro a nivel del extremo distal
del canino. Sobre la cara interna se observa un marcado surco subparalelo al borde
ventral de la rama horizontal (surco milohioideo) que copia la curvatura del borde
alveolar. Por detras del m3 se distingue la cresta coronoides (levemente desplazada
hacia la cara externa) y un proceso sobre la cara interna (proceso posterointerno de
acuerdo a Bond y Vucetich [1983]) similar al descripto para P. secundus y P. powelli,
aunque menos marcado (sefialado con un asterisco en la figura 29 B). Hacia la base de
la rama ascendente, y aproximadamente a nivel de la constriccién preangular, se
puede apreciar claramente el foramen mandibular. El resto de la rama ascendente
estd deteriorada, por lo cual no se observa la forma y ni el desarrollo del céndilo

mandibular, como asi tampoco el proceso coronoides (Fig. 29).
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Denticion- No se conservan los incisivos 1 y 2. Sin embargo, el i3 y el canino
permiten inferir una alineacion casi transversal y una insercién procumbente, similar
a lo observado en E. obscurus. El i3 y el canino son muy similares, siendo este ultimo
mas grande. La cara labial es bastante plana, mientras que la cara lingual es
levemente convexa. Tanto en el i3 como en el canino parece distinguirse un cingulido
lingual bajo cuando se observa con detenimiento la base de la corona de estas piezas,
en coincidencia con lo mencionado para E. obscurus (Fig. 29 D).

El p1 se distingue por la presencia de una cuspide principal que constituye el
punto mas alto de un l6fido que probablemente corresponde al protocdnido y
metaconido coalescentes. En vista labial se aprecia (incluso mas claro que en E.
obscurus) el pliegue que corresponderia a la columna del protocono, que en el pl es
delgado y constituye una cresta. Entre esta cresta y el extremo distolabial del diente
se observa un valle probablemente homologo al hipofléxido de las piezas mas distales
(Fig. 29 B). El p2 y el p3 mantienen rasgos comparables a los del p1, a la vez que
adquieren otras caracteristicas de tipo molariforme, similar a lo mencionado para E.
obscurus. Presentan una cuspide principal que posicionalmente se corresponde con el
metacono, el cual se proyecta distalmente a través de lo que probablemente sea un
hipol6fido incipiente, y medialmente a través de un léfido posiblemente
correspondiente al protoléfido. En vista lingual se observa un cingulido lingual (mas
evidente en el p2), el cual es casi indistinguible en los especimenes revisados de E.
obscurus. El p4 muestra una forma muy similar a la del m1, aunque esta partido y solo
puede apreciarse la mitad labial. Lo que en los premolares precedentes constituye un
valle, puede definirse con mas precision en el p4 como un hipofléxido entre el

trigonido y el talonido. Es mas grande que el p3 y el hipolo6fido esta mas desarrollado.
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Fig. 29: mandibula y morfologia oclusal de la denticién inferior E. pascuali. El
asterisco sefiala el proceso posterointerno sensu Bond y Vucetich (1983).
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Por su parte, el m1 esta muy desgastado y su cara lingual algo deteriorada. Por
tal motivo, no se puede precisar nada respecto de su morfologia oclusal, excepto un
trigobnido y un talénido claramente identificables. El m2 es mucho mas grande,
principalmente por el mayor desarrollo del talénido. El hipofléxido estd menos
marcado y los 16fidos tanto del trigénido como del talénido resultan indistinguibles
producto del desgaste, el cual ha superado el nivel de base de los fléxidos meta-
entolofido y ento-hipoléfido. Sobre la cara lingual del talénido se observa un
abultamiento que probablemente constituye el extremo lingual del entoléfido. El m3
casi duplica el diametro mesio-distal del m2, producto del gran desarrollo del
talénido. En este caso si se aprecia con claridad un fléxido lingual entre el paraléfido y
el metaléfido (fléxido del trigénido), el fléxido meta-entoléfido y el fléxido ento-
hipoléfido. Labialmente se observa un hipofléxido mas marcado que en el m1 y m2. El
extremo distal del hipol6fido presenta un ensanchamiento (posiblemente un léfido

derivado de un hipoconulido) similar a lo mencionado para E. obscurus (Fig. 29 B).

4.2.5 - “Notohippidae” n. gen., n. sp.6

Holotipo (pendiente de asignacién formal): MPEF PV 2578 (porcién anterior de un
craneo y mandibula con la denticion superior e inferior casi completas)

Especimenes incluidos: solo el holotipo.

Procedencia geografica: Barrancas Blancas (Estancia La Argentina, Dpto. Florentino
Ameghino), sureste de Chubut, Argentina.

Procedencia estratigrafica: Formaciéon Sarmiento, hallado en niveles cuya
asociacién faunistica sugieren una edad postinguiririquense-predeseadense,
identificado como nivel 1 en Dozo et al. (2014).

Diagnosis- La especie se distingue del resto de los “Notohippidae” (sensu Bond y
Lopez, 1993) por la siguiente combinacion de caracteres: (1) tamafio (en base a las
medidas palatales) considerablemente mayor al de Eomorphippus obscurus,
comparable, e incluso mayor, a representantes tipicos deseadenses como

Rhynchippus equinus o Eurygenium latirostris, (2) fuerte retraccion de los procesos

6 El taxén estd representado por un Unico espécimen, el cual se describe preliminarmente en el
contexto de esta tesis. Si bien se encuentra atin bajo estudio, varios elementos mencionados en la
diagnosis (también preliminar) sugieren fuertemente que se trataria de una nueva especie, y
probablemente de un nuevo género.
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ascendentes de los premaxilares y gran superficie premaxilar por encima de la linea
alveolar, (3) arco premaxilar amplio pero redondeado, similar a Eurygenium
latirostris pero con una mucho mas acentuada constricciéon palatal a la altura del
primer premolar, similar a lo observado en Pascualihippus, (4) grandes foramenes
incisivos, similares a los observados en Rhynchippus, (5) cingulo labial en incisivos
superiores, especialmente notorio en el 12, (6) diametro mesio-distal en los P3-M1
menor que el labio-lingual, a diferencia de Eomorphippus, (7) cingulo labial bajo en el
M1, apenas esbozado o ausente en otros molares y premolares, (8) incisivos
inferiores procumbentes, con un cingulido lingual bajo y una cresta longitudinal
lingual insinuada a pesar del desgaste avanzado de las piezas, (9) fosétida trigonido-
talénido en p4-m3, similar a lo observado en Rhynchippus, y (10) fosétida del
entoléfido y fosétida posterior persistentes en el m2 y m3 (y probablemente en el

m1), similar a los géneros deseadenses Rhynchippus y Mendozahippus.

Descripcion

El espécimen consiste en la regiéon anterior de un craneo y mandibula con la
denticiéon superior e inferior casi completas (Figs. 30 y 31). La porcién craneana
conserva solo el paladar y casi toda la serie dentaria superior. La mandibula muestra
un evidente deterioro y falta la regién posterior, aunque conserva toda la denticidn.
Lamentablemente estd bastante fracturado, y se puede observar que la mandibula
estd algo deformada. De cualquier manera, constituye uno de los especimenes mas
completos provenientes de la localidad Barrancas Blancas, y por comparacion con el

resto de los “Notohippidae”, parece constituir un nuevo taxon.
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Fig. 30: vista anterolateral del espécimen MPEF PV 2578 (“Notohippidae” n. gen., n.
sp.). Fotografia L. Cheme Arriaga.

A nivel del craneo, la dnica region que se puede describir en vista dorsal es el
extremo anterior del morro (Fig. 30). Y es justamente aqui donde radica una de las
caracteristicas mas llamativas. A diferencia del resto de los “Notohippidae” conocidos,
los procesos ascendentes del premaxilar (solo se ha conservado del lado derecho)
estadn fuertemente desplazados hacia atras, de manera tal que la apertura nasal se
muestra retraida. Si bien esta caracteristica es comun entre los “Notohippidae”, en
este espécimen es mucho mas notoria, y no parece a simple vista tratarse de una
deformacion tafonémica. Esta particularidad se acentia ademas por los incisivos
fuertemente procumbentes, que le dan al extremo anterior del morro una forma

bastante peculiar.
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Fig. 31: paladar y denticion superior (A) y mandibula y denticion inferior (B) del
espécimen MPEF PV 2578 (“Notohippidae” n. gen., n. sp.). Fotografias M.T. Dozo (Ay
vista general en B) y L. Cheme Arriaga (detalle en B).
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Region palatal y denticién superior

Si bien el paladar estd completo, la preservaciéon no es buena y no es posible
identificar suturas (Fig. 31 A). Su forma es triangular, menos acentuado respecto de lo
que se describirda mas adelante para Rhynchippus, y similar a lo observado en
Pascualihippus. Al igual que este ultimo, presenta una notable constriccién a la altura
del alveolo del canino. Sin embargo, el arco premaxilar no es tan recto como en
Pascualihippus, sino mas bien en forma de U amplia, similar a lo observado en
Eurygenium latirostris (ver mas adelante). A nivel de los alveolos de los caninos, se
observan claramente dos grandes y ovalados fordmenes incisivos. A la altura del
extremo posterior del paladar es posible advertir el borde anterior de las coanas y la
base de las crestas pterigopalatinas, aunque nada se puede decir respecto de su forma
y divergencia (Fig. 31 A)

Denticion- El paladar conserva las series 11-2, P1-M3 izquierda e 11-3, P2-M3
derecha. Presentan un desgaste avanzado, evidenciado fundamentalmente por el
desgaste de los incisivos y de los premolares uno y dos (las fosas centrales estan casi
borradas). Si bien es dificil de juzgar (debido al desgaste), la altura relativa de las
coronas es similar a lo observado en Eomorphippus, y muestra un patrén lofodonte
tipico caracterizado por la fusién de las cuspides que simplifican la morfologia
oclusal. Los incisivos son fuertemente procumbentes a nivel de la base y bien curvos.
Son aproximadamente isodiamétricos (al menos en este estado de desgaste), siendo
el I2 apenas mayor. Su cara labial es convexa y se distingue un cingulo préximo a la
base de la corona. Producto del avanzado desgaste y a problemas de preservacion, no
se puede determinar si existe o no un cingulo lingual. El canino falta en ambos lados,
aunque es posible observar los alveolos, principalmente vista lateral (Figs. 30 y 31 A).

El P1 se ha conservado solo del lado derecho y es notablemente mas pequefio
que el resto de los premolares, caracteristica probablemente exagerada por el
desgaste. Su contorno es aproximadamente circular, siendo su didmetro mesio-distal
similar al labio-lingual. El desgaste mencionado impide describir otros aspectos de su
morfologia. En el P2 si es posible distinguir la fosa central, aunque casi se ha borrado.
También el desgaste es responsable de la masividad de los lofos, siendo imposible
establecer limites claros entre ellos. A diferencia del P1, el contorno del P2 es mas

cuadrangular, siendo el diametro mesio-distal similar al labio-lingual. Por su parte, el
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P3 y el P4 son muy similares, y solo se diferencian por el mayor tamafio de este
ultimo. También presentan un contorno cuadrangular, pero en este caso el diametro
mesio-distal es menor que el labio-lingual, similar a lo que se mencionard mas
adelante para Eurygenium latirostris. La fosa central es oblicua y el protolofo masivo,
al igual que el ectolofo. Distalmente, la fosa central esta limitada por un también
masivo metalofo transversal. Tanto en el P2, como en el P3 y P4, se distingue con
claridad la ondulacién correspondiente a la columna del paracono sobre la cara labial
(Fig. 31 A).

El M1 es similar al P4, aunque mucho mas grande. Su contorno es cuadrangular,
y su diametro labio-lingual es mucho mayor que el mesio-distal. No se distingue con
claridad el patrén de crestas originadas a partir del ectolofo (debido al mencionado
desgaste) aunque se insindan dos ondulaciones (apenas notorias en el M1 y M2
izquierdos) que podrian corresponder a esbozos de la primera y segunda cresta. El
ectolofo es bien ancho, el protolofo estd mas desarrollado que en el P4 y la fosa
central estd cerrada distalmente por un metalofo transversal. E1 M2 es el mas grande
de los molares, su contorno es trapezoidal y el ectolofo es aiin mas ancho que en el
M1. Sobre la cara labial se distingue la columna del paracono, y por delante de esta,
un suave parastilo. Al igual que el M1, un masivo metalofo transversal limita
distalmente la fosa central (Fig. 31 A). Por su parte, el M3 es claramente triangular,
principalmente debido al hipocono reducido. El protolofo estd mucho menos
desarrollado que en el M2 y la fosa central estd apenas cerrada distolingualmente,
sugiriendo que en estados de menor desgaste habria estado abierta. El extremo
mesiolabial del paralofo es agudo, aunque no llega a constituirse en un parastilo
evidente. Esta misma condicion de observa a nivel del extremo distal del ectolofo, que

al igual que en el resto de las piezas, es bien ancho.

Mandibula y denticion inferior

Solo se ha conservado la rama horizontal (algo deformada) de ambas
hemimandibulas, mas alta que en Eomorphippus, y similar a lo que se describird para
géneros deseadenses tipicos como Morphippus, Rhynchippus o Eurygenium. Tanto el
angulo mandibular como la rama ascendente faltan por completo del lado derecho,

mientras que apenas se ha preservado su base del lado izquierdo (Fig. 31 B).
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Afortunadamente conserva toda la denticién, que a pesar de su desgaste, permite
apreciar claramente la morfologia oclusal, principalmente de los premolares y
molares.

Denticion- Los incisivos crecen en tamafio distalmente. Como se menciono,
presentan un gran desgaste, por lo cual no se puede tener una idea acabada de la
forma de la corona. Son procumbentes, siendo una generalidad para los Toxodontia, y
se puede identificar, a pesar del desgaste, el cingulido lingual. En vista oclusal, se
observa una ondulaciéon que probablemente corresponda a una cresta longitudinal
lingual. El canino es incisiviforme y su didametro mesio-distal es mayor, en relacién al
labio-lingual, que en los incisivos. Al igual que los incisivos, muestra el caracteristico
cingulido lingual (Fig. 31 B).

El p1 y el p2 son muy similares, y su forma recuerda a la de Eomorphippus.
Producto del desgaste, el paralofido (lingual), protoléfido (labial) y metaléfido
(proyeccidn distolingual del trigénido) estan fusionados. A su vez, el extremo distal
del metaléfido esta fusionado con el hipoléfido, el cual constituye el anico 16fido del
talonido. A nivel del paraléfido se distingue una cresta distolabial (cresta del
protoconido), similar a lo mencionado para Pampahippus y Eomorphippus. El p3 y p4
son de aspecto mas molariforme. El hipol6fido es bien ancho, probablemente por
haberse fusionado con el entoléfido producto del desgaste. En el caso del p4, se
distingue la foseta trigénido-talénido, probablemente derivada del fléxido meta-
entolofido. Entre el trigonido y el talénido se observa un hipofléxido tipico (Fig. 31 B).

La morfologia oclusal de los molares también estd muy simplificada por el
desgaste. El m1 esta algo deteriorado en ambos lados, pero es posible identificar la
fosétida trigonido-talonido y los ultimos rastros de lo que probablemente sea la
fosétida del entoléfido. Respecto del trigénido, es notablemente mas corto que en el
p4 y que en los molares posteriores. Por su parte, el m2 y m3 estan mejor
preservados, y se identifican con claridad la foseta trigdnido-talonido, la fosétida del
entoldfido y la fosétida posterior, esta ultima originada por la fusion del extremo
distal del entol6fido con el extremo distolingual del hipoléfido (Fig. 31 B). La
diferencia mas notoria entre estas dos piezas es el mayor tamafio del m3, no solo
debido al mayor tamafio del trigénido en comparacion con el m1, sino principalmente
por el gran desarrollo del talénido. En cuanto a la cara labial, el hipofléxido es mas

evidente.

114



5: ANATOMIiA CRANEANA Y SISTEMATICA DE LOS
GENEROS DESEADENSES Y POSTDESEADENSES

A diferencia del capitulo anterior, los taxones que se describen en las
siguientes secciones corresponden a géneros morfolégicamente mas afines a
representantes tipicos como Rhynchippus, Eurygenium o Morphippus, considerados
“Notohippidae” incluso bajo la definicion sensu stricto propuesta por Simpson
(1967a). La aproximacion metodologica para el abordaje de las descripciones fue la
misma, aunque en el caso de especimenes excepcionalmente preservados
(principalmente a nivel de la regién auditiva y del basicraneo), se realizé un escaneo
para la obtenciéon de datos por tomografia. La informacién obtenida mediante esta
metodologia complement6 la observacion clasica, siguiendo los mismos criterios de
zonificacién mencionados en la seccién 4.1.2. Si bien en el contexto de esta tesis las
descripciones se circunscribieron exclusivamente al craneo y a la mandibula, es
oportuno mencionar que en el caso de Rhynchippus, Eurygenium, Mendozahippus,
Moqueguahippus y Argyrohippus se conoce material postcraneano, en algunos casos
muy completo (Ameghino, 1902a; Loomis, 1914; Shockey, 1997; Shockey et al., 2009,
2012; Cerdefio y Vera, 2010).

5.1 -Aproximacién descriptiva complementaria:
obtencion de datos por tomografia

La seleccion de los especimenes que fueron sometidos a esta técnica tuvo en
cuenta no solo su preservacion sino también las posibilidades de gestion
(autorizacion por parte de los museos correspondientes) y logisticas (disponibilidad
de equipos en las inmediaciones de las colecciones con el fin de minimizar las
distancias de traslado de los especimenes). En todos los casos se utilizaron equipos de
uso médico y se contd con la asistencia del personal técnico de las instituciones, no
solo para su operacién, sino también para la adaptacién de los protocolos para el
analisis de material fésil. El listado de los especimenes tomografiados, instituciones y
parametros especificos se proveen en la tabla 2. Las imagenes fueron exportadas en

formato DICOM (resolucion de 512 x 512 pixeles). El re-slicing (reconstruccion de la
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serie a lo largo de los otros dos ejes espaciales), segmentaciéon y obtenciéon de los
modelos tridimensionales, fueron realizados mediante el software 3D Slicer (v3.6.3 y

4.0.1).

Tabla 2: Especimenes sometidos a andlisis por tomografia

Espécimen Taxén Institucion Potencia =~ Amperaje Espaciado
MPEFPV  Rhynchippus IDECH ! 120 kv 30mA 0,800 mm
695 equinus
MPEFPV — Rhynchippus IDECH 1 140 kv 60mA 0,500 mm
695 (oido) equinus
MACN A Rhynchippus Hsp. Nac. Prof.
52-61 pumilus A. Posadas 2 120 kv 201 mA 0,375 mm
UNPSIBPV  Eurygenium IDECH ! 120 kv 65 mA 1 mm
60 latirostris
MCNAM PV Mendozahippus — pypgypy 3 120kv. 200mA 0,625 mm
4004 fierensis

Tabla 2: especimenes sometidos a andlisis, instituciones en la que se realizaron y
parametros especificos de cada uno (modo helicoidal en todos los casos).

() Instituto de Diagndstico del Este de Chubut, Puerto Madryn, Chubut, Argentina.

(2) Hospital Nacional Profesor Alejandro Posadas, El Palomar, Buenos Aires, Argentina.
() Fundacion Escuela de Medicina Nuclear, Mendoza, Argentina.

5.2 -Sistematica paleontolégica

MAMMALIA Linnaeus, 1758
LAURASIATHERIA Waddell et al., 1999
PANPERISSODACTYLA Welker et al., 2015
NOTOUNGULATA Roth, 1903
TOXODONTIA Owen, 1853
“NOTOHIPPIDAE” Ameghino, 1894

5.2.1 - Rhynchippus Ameghino, 1897

Especie tipo: Rhynchippus equinus Ameghino, 1897.
Taxones incluidos: Rhynchippus equinus Ameghino 1897, Rhynchippus pumilus
Ameghino 1897 y Rhynchippus brasiliensis Soria y Alvarenga 1989. La especie

116



Rhynchippus medianus Ameghino 1901 es considerada sin6nimo de Rhynchippus
pumilus (catalogo inédito de Patterson, 1952; Ribeiro, 1994).

Distribucion geografica y estratigrafica: Argentina (Patagonia), Brasil (Taubaté) y
Bolivia (Salla). Niveles de EM Deseadense (Oligoceno superior) de la Formacion
Sarmiento, Formacion Tremembé (Oligoceno superior) y “estratos de Salla” (Salla
Beds), (Oligoceno superior) (Soria y Alvarenga, 1989; Shockey, 1997).

Diagnosis ampliada- El género se distingue por la siguiente combinacion de
caracteres: (1) arco premaxilar redondeado, similar a Mendozahippus y Eurygenium,
claramente diferente al arco premaxilar transversalmente expandido de
Pascualihippus, (2) paladar triangular, mas amplio que el de Mendozahippus y sin la
constriccion exhibida por Pascualihippus, y en menor medida, por Eurygenium, (3)
dos grandes foramenes incisivos en el premaxilar, claramente visibles en el extremo
anterior del paladar, (4) nasales mas angostos y alargados que los de Eurygenium, con
una leve constriccion en su porcién media, similar a lo observado en Mendozahippus,
(5) procesos postorbitales robustos y dirigidos posterolateralmente, (6) cresta sagital
menos marcada que en Eurygenium y mas corta que en Mendozahippus, (7) cresta
nucal proyectada posteriormente, (8) incisivos superiores decrecientes en tamafio
desde el I1 al I3, (9) canino superior mas pequeno que el I3 y el P1, (10) tamafio de
los premolares superiores creciente mesiodistalmente P1 al P4, (11) cingulo
mesiolingual (alto, derivado de la apertura mesiolingual del valle central) en los
premolares superiores que puede borrarse con el desgaste, similar a lo observado en
Pascualihippus, (12) fosa central abierta lingualmente en el M2 y M3, que
eventualmente se cierra en estadios avanzados de desgaste, (13) cingulo distal en los
molares superiores (puede devenir en una foseta distal que incluso desaparecer en
estadios avanzados de desgaste), (14) cara labial de los incisivos superiores convexa,
(15) cingulido lingual bien marcado en los incisivos inferiores, el cual puede
desaparecer en estadios muy avanzados de desgaste, (16) caninos inferiores
incisiviformes y con un cingulido lingual, (17) talonido mucho mas largo que el
trigonido y separados por un conspicuo pliegue labial del esmalte, (20) conspicuo
pliegue meta-entoconido y ento-hipocénido que se convierten en fosétidas y

eventualmente desaparecen en estadios avanzados de desgaste.
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RHYNCHIPPUS EQUINUS Ameghino, 1897

Lectotipo : MACN A 52-31! (raiz de I1 derecho, I11-C izquierdos, fragmento de
maxilar izquierdo con P1-M3, M3 derecho aislado y mandibula [sin las ramas
ascendentes] con la denticion completa pero muy gastada).

Especimenes incluidos: MACN A 52-32 (regién facial del craneo con dentadura),
MACN A 52-33 (fragmento de premaxilar y maxilar con 11-3 derechos e I1-P1
izquierdos), MACN A 52-49 (region facial del craneo con la denticion superior), MACN
A 52-50 (fragmento de hemimandibula derecha con m2-3 rotos), MACN A 52-51
(fragmento de hemimandibula derecha con m2-3), MACN A 52-52 (porcién anterior
de hemimandibula izquierda con i2-m1 muy deteriorados), MACN A 52-53 (P4?
Izquierdo), MACN A 52-54 (incisivo superior), MACN A 52-55 (m2 derecho), MACN A
52-56 (m1? derecho), MACN A 52-57 (astragalo derecho), MACN A 52-59 (porcién
anterior y dorsal posterior del craneo con ambas series C-M3 e incisivos aislados,
originalmente asignado a Morphippus imbricatus), MACN A 52-64 (p2-3?7 y m2
izquierdos), MACN A 52-82 (lote de dientes inferiores), MACN A 52-85 (fragmento de
maxilar izquierdo con P4-M3, considerado originalmente como holotipo de
Eurygenium normalis), FMNH P 13287 (fragmento de paladar casi completo con I1-
M3 izquierdos e [1-13, P1-M1 derechos), FMNH P 13400 (m1-2 izquierdos), FMNH P
13410 (crdneo y mandibula muy completos con toda la denticién), FMNH P 13420
(craneo casi completo aunque algo deformado), FMNH P 13520 (ectocuneiforme
izquierdo, falange y metatarsales II, III y IV), FMNH P 14658 (fragmento de
hemimandibula derecha con m3 y m1 suelto, y fragmentos de dientes sueltos), MPEF
PV 695 (craneo casi completo con P1-M3 izquierdos e 11-13, P1-M1 derechos), MPEF
PV 1458 (fragmento hemimandibular derecho con p2-m3, fragmento premaxilo-
maxilar con [3-P2, y algunas piezas de la denticion anterior sueltas y muy
deterioradas), MPEF PV 5984 (fragmento de maxilar y fragmento de mandibula
soldados en posicion de oclusion parcialmente desplazada), AMNH FM 14152
(fragmento de hemimandibula derecha con p3-m3), ACM 3191 (craneo y mandibula

con gran parte de la denticién y material postcraneano [porcion distal del humero]),

1 Al momento de la descripcidn de la especie (Ameghino, 1897) no se seleccioné un holotipo a partir de
la serie tipo. Patterson (1952, catalogo inédito) designd al espécimen MACN A 52-31 como lectotipo.
Sin embargo, y a pesar de ser ampliamente conocido en el &mbito de los Notoungulata, se trata de un
manuscrito no publicado, por lo que si la designaciéon formal del lectotipo no ha sido considerada
valida, lo es a partir de la presente propuesta.
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ACM 3289 (hemimandibula derecha con rama ascendente completa y p2-m3), ACM
3291 (vértebras, porcidon distal de radio y ulna, carpales, metacarpales, falanges,
fémur, tibia, fibula y calcaneo derecho), ACM 3329 (craneo y fragmento de mandibula
con gran parte de la denticion, muy deteriorados).

Procedencia geografica: Cabeza Blanca, sureste de Chubut y Pico Truncado, noreste
de Santa Cruz, Argentina.

Procedencia estratigrafica: niveles de EM Deseadense (Oligoceno superior) de la
Formacion Sarmiento.

Diagnosis ampliada- La especie se distingue por la siguiente combinacion de
caracteres: (1) tamafio notablemente mayor que R. pumilus y levemente mayor que R.
brasiliensis, (2) foseta central en los molares superiores bifurcada en su extremo
anterior producto de una cresta intermedia y 242 cresta mas marcadas que en R.
pumilus y R. brasiliensis, aunque puede atenuarse (e incluso borrarse) en estadios
avanzados de desgaste, (3) humero con epicondilo pequefio, (4) fosa supratroclear
(moderadamente excavada) y anconeal (bien excavada) conectadas por una
conspicua fenestra, (5) fémur con cabeza pequena y cuello corto, (6) fosa para el
ligamento redondo en la cara posterior de la cabeza del fémur, (7) trocanter mayor
robusto y rugoso, (8) trocanter menor prominente, ubicado debajo de la cabeza del
fémur, (9) tercer trocanter ubicado a mitad de la diafisis, (10) tibia y fibula levemente
mas largas que el fémur y fusionadas en su extremo proximal, (11) miembros
anteriores y posteriores tridactiles.

Esta revision estd basada en la diagnosis original (Ameghino, 1897) y
complementada con observaciones propias y caracteristicas postcraneanas
mencionadas por Loomis (1914). En su diagnosis, Ameghino mencion6 ademas una
mayor diferencia de tamafio entre el I1 y el I3 en R. equinus respecto de R. pumilus. Sin
embargo, no se ha podido corroborar aqui dicha diferencia, por lo cual no ha sido

incluida en la diagnosis.

Descripcion

Uno de los aspectos mas notorios en relacion a la morfologia general del craneo
de R. equinus (compartido con R. pumilus), es el suave ensanchamiento que presenta a
nivel de la porcién anterior de los arcos cigomaticos. Esta caracteristica, combinada

con nasales estrechos y alargados, le confieren un aspecto mas esbelto y menos
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robusto (principalmente en vista dorsal) en comparacién, por ejemplo, con
Eurygenium o Pascualihippus (Fig. 32). Por ser el notohippido mas abundante en el
registro y por la existencia de especimenes excepcionalmente completos y bien
preservados (uno de ellos sometido a andalisis por tomografia), fue posible una

descripcion muy detallada, incluyendo aspectos morfolégicos endocraneanos.

Regidn nasofacial y neurocraneana dorsal

Los premaxilares constituyen la base y paredes de la apertura nasal. En vista
lateral, la sutura premaxilo-maxilar describe un recorrido en “S” entre el margen
alveolar externo del canino y el margen lateral del nasal (Fig. 32 A). Los nasales son
angostos y alargados en sentido anteroposterior. Si bien no se puede apreciar su
extremo anterior en ninguno de los especimenes (ni siquiera en los excepcionales
MPEF PV 695 y FMNH FM 13410), se observa claramente que alcanzan los procesos
ascendentes de los premaxilares. El margen lateral de los nasales es suavemente
curvo, de manera tal que su menor ancho se registra a la altura del M2. Su ancho
maximo se registra justo por delante de su contacto con los frontales. Su extremo
posterior se extiende mas alla del margen anterior de las 6rbitas y estan separados
por proyecciones de los frontales que se introducen levemente (a modo de cuiia)
entre los nasales, por lo que la sutura naso-frontal exhibe un recorrido en forma de
“W” (Fig. 32 B).

Los maxilares constituyen gran parte del morro, casi la totalidad de las paredes
de la cavidad nasal y gran parte del paladar secundario. El aspecto mas notorio en
vista lateral son los grandes y ovalados foramenes infraorbitales, situados por delante
de la orbita a la altura del extremo mesial del M2. Constituyen la apertura facial del
canal infraorbital para el paso del nervio, arteria y vena infraorbitales (Muchlinski,
2008). La apertura posterior del canal infraorbital se ubica dentro de la cavidad de la

orbita, bien adelante y por debajo del lacrimal (Fig. 32 A).
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Fig. 32: recostruccion 3D del craneo Rhynchippus equinus (MPEF PV 695) en vista
lateral (A), dorsal (B) y ventral (C).
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Los frontales son relativamente cortos, planos y lateralmente proyectados
mediante los procesos postorbitales, los cuales estan perforados por los canales
supraorbitales, pasaje de nervio y vasos supraorbitales. La apertura ventral de este
canal se ubica dentro de la cavidad de la érbita, cerca de la base de los procesos
postorbitales. A mitad de camino entre las aperturas dorsal y orbital, el canal
supraorbital parece estar en comunicacion con los senos frontales o con el espacio
diploico. Desde la base de los procesos postorbitales se originan las crestas frontales,
que en el caso de R. equinus estan apenas insinuadas y se dirigen posteromedialmente
hasta confluir y conformar la cresta sagital (Fig. 32 B).

Dorsalmente, el neurocraneo esta constituido por los parietales, levemente
convexos y separados en su extremo anterior por los procesos posteriores de los
frontales. Por detras de los procesos postorbitales se observa una constriccién
postorbital, la cual coincide intracranialmente con el extremo anterior del 16bulo
frontal. Posteriormente, la sutura interparietal corre a lo largo de la cresta sagital
hasta alcanzar a la sutura parieto-occipital a nivel de la cresta nucal. La ausencia de
suturas que evidencien la presencia de interparietales puede deberse a la fusién de
estos elementos tempranamente durante la ontogenia. Lateralmente, los parietales
estdn limitados por el escamoso, el cual constituye gran parte de la pared de la
boveda craneana (Fig. 32 B).

Ademas de conformar la pared lateral del craneo, el escamoso constituye la
teca epitimpdanica. Anteriormente, los procesos cigomaticos de los escamosos forman
la porcién posterior de los fuertemente comprimidos arcos cigomaticos. En vista
lateral (y siendo un rasgo tipico de los Notoungulata), los arcos cigomaticos corren de
manera oblicua, de tal forma que la fosa glenoidea (de amplio desarrollo transversal)
se ubica bien por encima del plano definido por el piso de la érbita. Esta precedida
por el proceso preglenoideo (sobre el margen ventral del arco cigomatico) y
posteriormente limitada por el proceso retroarticular o postglenoideo.
Posteriormente, la cresta cigomatica (o postcigomatica) se atenta y se continta con la
cresta nucal (Fig. 32 A). A nivel de la base de los procesos cigomaticos del escamoso y
proximos a la sutura escamoso-occipital, se distinguen con claridad dos foramenes
pares. Estos foramenes estan probablemente asociados a vasos que irrigan la regién

temporal, ya que se conectan internamente con la cavidad que posiblemente alojara
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al seno venoso temporal y otros elementos vasculares que se mencionaran mas
adelante (Fig. 32 B).

En vista lateral, la linea dorsal media es suavemente convexa, por lo que la
altura maxima se registra a nivel de los procesos postorbitales. Las orbitas son casi
circulares y abiertas posteriormente. Anteroventralmente se observa una cresta facial
no muy desarrollada, probablemente asociada a la insercion del musculo masetero.
La sutura maxilo-yugal se dirige ventralmente desde el borde anterior de la 6rbita,
siguiendo su curvatura hasta alcanzar la cresta facial, a partir de la cual se dirige

posteriormente hasta el borde ventral del arco cigomatico (Fig. 32 Ay C).

Region palatal y denticién superior

Como se mencioné en la diagnosis del género, presenta un morro angosto y un
arco dental en forma de “U”. El paladar es triangular y se destacan en la regién
anterior (constituida por el premaxilar) los foramenes incisivos, de gran tamafo y
separados por una suave cresta sobre el plano sagital (Figs. 32 C y 33). La sutura
premaxilo-maxilar no se distingue con total claridad pero parece originarse a nivel
del alveolo de los caninos y dirigirse en sentido posteromedial hasta alcanzar la linea
media aproximadamente a la altura del extremo distal del P1. La apertura dorsal de
los foramenes incisivos puede verse a nivel del piso de la cavidad nasal en vista
anterodorsal. La sutura maxilo-palatina se origina a nivel del M1 sobre la linea media
y se dirige en direccion posterolateral hacia la base del paladar. Justo por delante de
la sutura, a nivel del M2, se distinguen los foramenes palatinos mayores (apertura
anterior de los canales palatinos posteriores). Estos se abren hacia adelante y estan
precedidos por los surcos palatinos, los cuales disminuyen gradualmente hasta
desaparecer a la altura del extremo mesial del M1 (Fig. 32 C). Los canales palatinos

posteriores se dirigen en direccidn posterodorsal hasta la cavidad de la érbita.
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Fig 33: paladar y denticién de Rhynchippus equinus (MPEF PV 695).

Denticion- R. equinus presenta una denticiéon lofodonte e hipsodonte. No
presenta diastema. Los incisivos (decrecientes en tamafio mesiodistalmente) se
insertan alineados, siguiendo la forma redondeada del arco premaxilar (Fig. 33). EI [1
e I2 presentan una morfologia muy similar (Figs. 33 y 34), con una cara labial
levemente convexa. Producto de la mecanica de desgaste, la superficie oclusal es bien
oblicua, siendo el borde labial mucho mas afilado y recto que el borde lingual. No se
ha podido identificar el “surco longitudinal” mencionado por Loomis (1914) en
ninguno de los especimenes revisados, pero si se observa en el 12 del espécimen
MACN A 52-49 (Fig. 35) una foseta que podria ser interpretada como reminiscencias

del cingulo distolingual.
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Fig. 34: paladar, denticion superior y detalle del arco premaxilar de Rhynchippus
equinus.

El I3 presenta una morfologia distinta al I1 e 2, muy similar a la del C (Fig. 34).
Esto puede observarse solo en especimenes con moderado a poco desgaste, como en
el caso de MACN A 52-49 (Fig. 35), FMNH P 13410 (Fig. 34 A) y FMNH P 13420. Tanto
el I3 como el canino son de menor tamafio que los incisivos 1 y 2, con su diametro

mesio-distal mucho mayor que el labio-lingual y una foseta central en la zona
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distolingual de desarrollo transversal, mencionada por Loomis (1914) solo para el
canino. En especimenes con gran desgaste (como es el caso del lectotipo) es imposible
apreciar esto, e incluso el 13 desgastado puede parecerse mas al 12 que al C (Fig. 35
B). Sin embargo, sus proporciones (didmetro mesio-distal/diametro labio-lingual)

son similares a las del canino.

Fig. 35: denticidn anterior de Rhynchippus equinus.

Los premolares presentan una fosa central alargada en sentido mesio-distal
que en estadios muy tempranos de desgaste se abre anterolingualmente. El P1
presenta una superficie oclusal de aspecto circular, a diferencia del resto de los
premolares que son claramente cuadrangulares, con un diametro mesio-distal similar
(o apenas menor) que el labio-lingual. Respecto del cingulo mesiolingual mencionado
en la diagnosis, es importante destacar que su morfologia resulta bastante variable en
funcién del desgaste. En el espécimen MACN A 52-59 (poco desgaste) se observa que
el valle central se abre mesiolingualmente tanto en el P1 como en el P2, y el cingulo se
identifica claramente (Fig. 35 A). Por el contrario, en especimenes con un desgaste
muy avanzado (como el lectotipo), solo se aprecia una pequefia foseta mesiolingual

en el P1yen el P2 (Fig. 34 B).
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Respecto de los molares, presentan una morfologia oclusal claramente
romboidal y asimétrica producto del gran desarrollo del paralofo (acentuado por la
presencia de un marcado parastilo) y del ectolofo. El M1 y el M2 presentan una fosa
central bifurcada en su extremo anterior, claramente visible en especimenes con poco
desgaste y apenas perceptible en aquellos en los cuales hay un desgaste avanzado.
Esta bifurcacion delimita dos proyecciones linguales del ectolofo, la “cresta
intermedia” y la “segunda cresta+crochet”, siguiendo la interpretacion de Billet
(2011). Ademas de la fosa central, una pequefia foseta (probablemente la foseta
distal) se observa en aquellos especimenes con menor desgaste. El M3 es mas
pequefio que el M1 y el M2 producto del menor desarrollo del protolofo y de un
hipolofo apenas incipiente. En la mayoria de los especimenes la fosa central esta
abierta distolingualmente, aunque como se observa en el lectotipo (Fig. 34 B), parece

cerrarse en estadios muy avanzados de desgaste.

Mandibula y denticion inferior

Al igual que los elementos craneanos, la mandibula estd representada por
abundantes restos que permiten una apreciacién integral de la pieza y de la denticién
inferior. Es mas robusta en comparacién con los taxones predeseadenses, no solo a
nivel de la rama horizontal sino también en relacion a la rama ascendente. El margen
anterior de la rama ascendente es bien recto, y el proceso coronoides apenas excede
la altura del cdondilo mandibular. La curvatura del borde exterior del angulo
mandibular es aproximadamente circular, apenas acentuada en un punto pero sin

llegar a insinuarse la presencia de un proceso angular (Fig. 36).
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Fig. 36: mandibula de Rhynchippus equinus en base a los especimenes ACM 3289 (A)
y MPEF PV 1458 (B). Fotografia (A) M.T. Dozo.
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El margen ventral de la rama horizontal es levemente convexo, acompafiando
la curvatura de la linea alveolar. Si bien se distingue una constriccién muy sutil por
delante del dngulo mandibular, es casi imperceptible en comparacién con la fuerte
constriccion preangular de Eomorphippus. La gran profundidad mandibular es
consistente con una mandibula capaz de contener piezas hipsodontes, las cuales se
proyectan profundamente por debajo de la linea alveolar. La sinfisis mandibular se
extiende aproximadamente hasta el extremo distal del p3. En vista medial no se
aprecia un surco milohioideo marcado, mientras que la fosa mandibular es amplia y
no se distingue el foramen mandibular. En vista lateral se observan al menos cuatro
foramenes mentonianos (a la altura del extremo mesial del m3, m1, p4 y p3). A nivel
del angulo mandibular se observa una cresta masetérica moderadamente marcada
(Fig. 36).

Denticion- Los incisivos son anchos, moderadamente procumbentes,
alineados y contenidos en el arco dental. Presentan un profundo cingulido lingual que
se origina en la base de la corona y se proyecta a lo largo de la misma hasta el borde
oclusal en el il e i2, y hasta la mitad de la altura de la corona en el i3. Ademas del
cingulido, presentan una costilla o carena que recorre la cara lingual y que se acentia
hacia el extremo oclusal. Esta costilla es notablemente mas marcada en el i3 y en el c,
el cual presenta una morfologia muy similar al i3 (Fig. 37 A).

La morfologia oclusal de los premolares resulta dificil de describir debido a su
variabilidad en funcién del desgaste. Al igual que en otros notohipidos, muestran un
cambio relativamente gradual desde el pl (comparable en muchos aspectos al
canino) y el p4 (claramente molariforme). El p1 presenta un trigénido caracterizado
por un pliegue (cristida) que se proyecta posterolabialmente desde lo que podria
considerarse un protolofido incipiente, y un metaléfido a partir del cual se origina
una cresta que primero se dirige distalmente y luego gira mesiolingualmente

constituyendo lo que podria considerase un cingulido lingual (Fig. 37 A).
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Fig. 37: denticién inferior de Rhynchippus equinus en base a especimenes con
diferentes grados de desgaste. Fotografia (A) B.]. Shockey.
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La morfologia oclusal del p2 también varia mucho en funcién de su desgaste. El
p2 del espécimen MPEF PV 1458 (Fig. 37 C) permite apreciar con mas claridad un
protoléfido que se proyecta distalmente en forma de un delgado 16fido (casi una
cresta), y un metaléfido mas evidente. El p3 en cambio muestra un trigénido y un
talénido claramente identificables separados por un hipofléxido. Por su parte, el p4
exhibe una morfologia claramente molariforme. El hipofléxido es mas marcado que
en el p3, y se distingue una fosétida entre el trigonido y el talénido originada a partir
de la fusion del extremo lingual del metalo6fido y el entoléfido.

Los molares presentan un talénido mucho mas largo que el trigénido (dos o
tres veces mayor) separados por un conspicuo hipofléxido. Su tamafo es creciente
desde el m1 al m3, principalmente por el mayor desarrollo del talénido, en gran
medida por la proyeccién del hipoléfido. En especimenes con moderado a poco
desgaste (Fig. 37 A y E) se observa un pliegue del esmalte sobre la cara lingual del
trigénido entre el paralofido y el metaléfido, mas persistente en el M3, aunque
también se observa en el M2 del espécimen AMNH FM 14152 (no figurado). El
talonido se caracteriza por la presencia de la fosétida trigonido-talénido y de la
fosétida posterior (o un profundo pliegue ento-hipolé6fido si atin no se ha cerrado esta
ultima) (Fig. 37). En especimenes con desgaste moderado se aprecia también la

fosétida del entolofido (Fig. 37 A, C-E).

Regidn orbitotemporal

La descripcion de esta region esta basada exclusivamente en el excepcional
espécimen MPEF PV 695, ain cuando la porcion anterior de la pared de la 6rbita esta
algo reconstruida y las suturas poco claras. Desafortunadamente, las suturas a nivel
de esta region tampoco pudieron observarse en el espécimen FMNH P 13410, el unico
craneo comparable a MPEF PV 695 en cuanto a integridad y preservacion. Las orbitas
estan abiertas posteriormente y presentan un margen anterior casi circular. El
lacrimal parece estar confinado exclusivamente a la cavidad de la 6rbita ya que no se
observa evidencia de exposicion facial de este elemento. Aunque sus limites no son
claros, parece contribuir al borde dorsal del la apertura orbital del canal infraorbital y
esta perforado por el foramen lacrimal. La imposibilidad de distinguir las suturas

tampoco permite determinar si el lacrimal alcanza a contactar al palatino (impidiendo
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el contacto entre el maxilar y el frontal a nivel de la pared de la 6rbita). Dorsalmente,
en la porcion de la pared orbital constituida por el frontal, se observa la apertura
ventral del canal supraorbital (sefialado como “fso” en la figura 32 A).

Posteroventralmente, el frontal contacta con el margen dorsal del
orbitoesfenoides, el cual presenta una forma irregular mas o menos triangular (Fig.
38 A). Si bien el margen anterior del orbitoesfenoides resulta dificil de trazar, parece
alcanzar el margen posterior del foramen esfenopalatino. Este foramen, que por su
tamafio y forma responde mas a la definicion de fenestra, se ubica
anteroventralmente en la cavidad de la 6rbita, aunque su forma no puede apreciarse
con exactitud ya que su margen posteroventral esta roto (Fig. 38 B). A través de este
foramen pasan el nervio esfenopalatino y la arteria y vena esfenopalatinas. Hacia el
margen posterior del orbitoesfenoides se distingue el foramen 6ptico (pasaje del
nervio Optico y vasos asociados). Anterodorsalmente respecto de este foramen, se
distingue un pequefo foramen que probablemente corresponde al foramen etmoidal
(Fig. 38 A).

En la parte posterior y mas profunda de la 6rbita se observa la conspicua fisura
esfenorbital, en posiciéon posteroventral respecto del foramen 6ptico. Esta apertura
de secciébn bastante circular es atravesada por un importante paquete
vasculonervioso que incluye el nervio craneal oculomotor (III), troclear (IV), y
abductor (VI), asi como la rama oftalmica y maxilar del nervio trigémino (V1 y V2).
Los elementos vasculares asociados a este foramen resultan dificiles de inferir debido
a su variabilidad entre los euterios, pero podria transmitir una anastomosis que
conecte el sistema carotideo externo y la rama infraorbital derivada del sistema
carotideo interno (Wible, 1987). Dorsal a la fisura esfenorbital se ubica el foramen
orbitotemporal, la apertura en la pared posterior de la orbita del canal
orbitotemporal, pasaje de la arteria y vena orbitotemporales (Fig. 38 A). Los
margenes anteriores tanto de la fisura esfenorbital como del foramen orbitotemporal
estan constituidos por el orbitoesfenoides, mientras que los margenes posteriores de

estos estan constituidos por el proceso ascendente del aliesfenoides (Fig. 38 A).
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Fig. 38: reconstruccion 3D del craneo Rhynchippus equinus (MPEF PV 695) y detalle
de la region orbitotemporal en vista anterodorsal (A) y posterodorsal (B). Parte del
maxilar en B se muestra en semitransparencia para apreciar el foramen palatino
caudal (fpc) correspondiente a la apertura (a nivel del piso de la 6rbita) del canal
palatino posterior.

Basicraneo y region auditiva

Al igual que la region de la orbita, el basicraneo y la region auditiva seran

descriptos en base al espécimen MPEF PV 695 ya que varios de los aspectos que se
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mencionardn se apoyan en datos obtenidos a partir del estudio mediante tomografia
de dicho ejemplar.

La regién basicraneana comprende el piso de la béveda craneana, entre las
coanas y el occipucio (Figs. 32 C, 39 y 40 A). Desde un punto de vista osteologico, esta
conformada por la porcién posterior del palatino, parte del pterigoides y el
esfenoides. Este ultimo constituye un complejo 6seo de forma irregular formado por
una serie de elementos total o parcialmente fusionados. A excepcién del
orbitoesfenoides (el cual esta confinado exclusivamente a la cavidad de la 6rbita) el
resto de los elementos (preesfenoides, aliesfenoides y basiesfenoides) constituyen
gran parte del basicraneo.

Proyectandose posteroventralmente a partir de las paredes de las coanas, se
distinguen las crestas pterigoideas (mas préximas al plano sagital) y palatinas (mas
desarrolladas y en posicion lateral respecto de las anteriores). Estas crestas también
han sido referidas como crestas entopterigoideas y ectopterigoideas respectivamente,
entre otros por Wible et al., (2004), Billet (2011) y Garcia-Lépez (2011). Entre ellas
queda delimitada la fosa escafoides, sitio de origen del musculo tensor del velo del
paladar (Figs. 32 y C, 39). Al igual que en Puelia, otros “Notohippidae” (ver mas
adelante) y otros Notoungulata (Billet et al., 2008; Garcia-L6pez, 2011; Garcia-Lopez y
Powell, 2011) la cresta pterigoidea parece estar constituida por el pterigoides,
mientras que la cresta palatina estaria constituida mayormente por el palatino y en
menor medida por el aliesfenoides en su porcidon posterior. La interpretacion
morfofuncional de esta region es la misma que para el caso de Puelia (Fig. 39).

A nivel del techo de las coanas, flanqueado lateralmente por el palatino y el
pterigoides, se identifica tentativamente el rostro esfenoidal. Posteriormente, se
extiende hasta contactar con el basiesfenoides, el cual presenta una forma trapezoidal
y esta limitado lateralmente por el aliesfenoides (Fig. 32 C). En vista endocraneana, el
basiesfenoides presenta una marcada concavidad correspondiente a la fosa
hipofisaria de la sella turcica (Dozo y Martinez, 2015). El margen posterior del
basiesfenoides esta dado por su contacto, a nivel del extremo anterior de las bulas

auditivas, con el basioccipital.
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Fig. 39: reconstruccion 3D de la porcidon anterior del basicrdneo de Rhynchippus
equinus (MPEF PV 695) y reconstruccién hipotética del musculo tensor del velo del
paladar (tvp) y de la aponeurosis palatina (apal).

Al igual que en otros notohipidos, las bulas auditivas de R. equinus son
globosas y de gran tamafio, de manera tal que se destacan tanto en vista ventral como
en vista lateral (Figs. 32, 40 A y 41). En términos generales responden a una
morfologia ovoide, aunque su margen anterior levemente aguzado les otorga cierta
forma de “gota” si se las observa con detenimiento. La bula izquierda del espécimen
MPEF PV 695 esta parcialmente deteriorada en el extremo anterior, lo cual permite
apreciar la presencia de tejido 6seo esponjoso similar a lo mencionado por Patterson
(1936) para algunos otros notoungulados, y figurado para Pseudotypotherium
pseudopachygnathum y Protypotherium australe. Un deterioro similar muestra el
espécimen FMNH P13410, en el cual se observa el mismo tipo de tejido 6seo. Por el
contrario, la bula derecha del espécimen MPEF PV 695 esta mejor preservada y
permite apreciar su extremo anterior. Lateralmente se observa lo que podrian ser
restos del proceso estiliforme, mencionado por Patterson (1932) como una
caracteristica frecuente entre los Toxodontia (Fig. 40 A). Entre éste y el borde lateral

del basiesfenoides, se observa un surco muy notorio que parece desembocar
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dorsalmente en la cavidad timpanica y que, de ser asi, podria indicar el trayecto del

tubo de Eustaquio.
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Fig. 40: reconstruccién 3D de la regidon basicraneana de Rhynchippus equinus (A)
(MPEF PV 695) y Rhynchippus pumilus (B) (MACN A 52-61). No escalados.

Los ct-slices a nivel de esta regiéon permiten observar que ambas bulas estan
llenas de sedimento (Fig. 41 A). Sin embargo, su remocion digital ha permitido
reconocer, aunque con cierta dificultad, algunas estructuras internas. A lo largo de la
pared medial de la bula izquierda (Fig. 41 A y B) se observa una cresta apenas
insinuada que podria representar restos de un septo. Lamentablemente no se puede
corroborar su presencia en la bula derecha ya que ésta estd ain mas llena de
sedimento. Si bien Patterson (1936) describi6 la presencia de un septo horizontal en
Nesodon, Adinotherium, Rhynchippus y Ancylocoelus, (y en cierta forma lo sugiri6
como evidencia de una bula compuesta por ecto y entotimpanico), no es posible
corroborar la presencia de este septo (u otra evidencia de una bula compuesta) en R.

equinus.
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Fig. 41: ct-slice y reconstruccién 3D de parte del timpanico y del escamoso de
Rhynchippus equinus (MPEF PV 695). Los esquemas a la izquierda sefialan la posicion
precisa del slice (A) y las vistas y cortes del modelo (B y C) para poder observar las
estructuras internas. La linea solida en C sefiala la conexién entre la cavidad
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timpanica (ctimp) y el seno epitimpanico (sep).

Por el contrario, si se distingue con claridad en la parte ventral de la pared de
la bula una cavidad aplanada cuya conexién con la cavidad timpdanica no puede
apreciarse (Fig. 41 A.). Como se detallard méas adelante, este espacio paratimpanico
también se observa en R. pumilus. El Gnico antecedente de un espacio comparable en
el contexto de los Notoungulata, es la cavidad paratimpdanica descripta por MacPhee
(2014) para el espécimen MLP 12-2780 (Protypotherium sp.) (figura 17 Ay B en
MacPhee [2014]). Como se aprecia en aquella figura, la cavidad en Protypotherium
esta restringida al margen medial (proxima al basioccipital), por lo que se refiere a
ella como cavidad paratimpanica medial (medial paratympanic cavity). Esta es una
notoria diferencia respecto de lo que se observa en R. equinus, cuya posicién es
claramente ventral e incluso levemente lateral. Sin embargo, seria necesario un
estudio mas exhaustivo para determinar si se trata de estructuras homdlogas y
evaluar su presencia en el resto de los Notoungulata.

En relacion a la cavidad timpdnica propiamente dicha, el meato tubular
osificado parece no protruir internamente (Fig. 41 C). Posterodorsalmente se ubican
los senos epitimpanicos, subesféricos y bien desarrollados, de manera tal que
resultan evidentes no solo a partir de la observacion de los slices sino a partir de la
morfologia externa del escamoso, principalmente en vista occipital. Se conectan con la
cavidad timpanica a través del aditus (Fig. 41 C), dando como resultado un oido
medio muy pneumatizado, un rasgo caracteristico de los Notoungulata.

En cuanto a los foramenes asociados a la region auditiva, algunos de ellos (muy
relevantes por representar el correlato 6seo de importantes elementos vasculares y
del sistema nervioso) se localizan en la periferia de la bula. En el extremo anterior,
entre ésta y la fosa escafoides (aliesfenoides) se observa la salida de la rama
mandibular del nervio trigémino (V3), nervios del canal pterigoideo, e incluso podria
transmitir alguna derivacion de la arteria cardtida interna. A diferencia de Puelia, en
el espécimen MPEF PV 695 de R. equinus, la fisura esfenotimpanica parece estar
dividida en una apertura anterior y una fisura posterolateral de forma mas alargada.
Siguiendo un criterio posicional tentativo, estos foramenes podrian constituir la
fenestra piriforme y el foramen oval respectivamente (Fig. 40 A). De ser asi, el

término “fisura esfenotimpanica” propuesto por Gabbert (2004) podria hacer
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referencia a una condicién frecuente pero no invariable dentro de los Toxodontia en
particular y Notoungulata en general. Una morfologia similar ha sido descripta
recientemente para el Leontiniidae Gualta cuyana (Cerdefio y Vera, 2014b).
Posterodorsalmente respecto del probable foramen oval, se aprecia un pequefio
foramen (casi imperceptible a ojo desnudo) probablemente asociado a la salida de la
chorda tympani.

Por detras de la bula, situado anteromedialmente respecto del proceso
paraoccipital y anterolateralmente respecto del foramen condilar (Fig. 32 C), se
encuentra el foramen yugular (pasaje del los nervios craneales IX, X y XI, y de la vena
yugular interna). El examen minucioso de los slices a nivel del foramen yugular (Fig.
42) permiten distinguir una comunicacién entre éste y la cavidad timpdanica (algo que
como se mencionara mas adelante también se observa en R. pumilus y M. fierensis) y
que aqui se interpreta como el pasaje de la arteria carétida interna (aci). Esto es muy
relevante ya que constituye evidencia fuerte del recorrido intratimpdanico de esta
arteria, como fuera sugerido por Patterson (1936) para los Toxodontia. Por su parte,
el receso timpanohioideo (pequefio y de seccién circular) se ubica en posicién
posterolateral respecto de la bula y anterolateral respecto del proceso paraoccipital
(Fig. 40 A).

Por detras del proceso postglenoideo (o retroarticular) y caracterizado por su
posicion dorsal respecto del meato auditivo externo (Figs. 32 Ay 43 By C), se ubica el
foramen suprameatal. Este foramen transmite la vena suprameatal, la cual se
comunica a través del canal suprameatal con el canal postglenoideo (Figs. 41 Cy 43
(C). El canal se comunica dorsalmente con el seno temporal (o seno petroso superior)
y transmite la vena emisaria capsuloparietal (o postglenoidea), la cual abandona el
craneo ventralmente por detras de la fosa glenoidea a través del foramen

postglenoideo, bien visible en vista ventral (Figs. 40 Ay 43 C).
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Fig. 42: ct-slice de MPEF PV 695 (Rhynchippus equinus) a la altura del extremo
posterior de las bulas auditivas (izquierda) y detalle de la regiéon auditiva (derecha).

El meato auditivo externo (mae) se ubica ventralmente respecto del foramen
suprameatal (Fig. 43 B). Es de seccion circular y se abre en direccion levemente
posteroventral. La cresta meatal se origina a partir del margen anteroventral del mae
y se dirige ventralmente siendo una caracteristica tipica de los Notoungulata
(Patterson, 1932). En el caso de R. equinus la cresta responde mas a la morfologia de
una protuberancia o abultamiento, en comparacién con otros Notoungulata en los
cuales su forma es la de una cresta propiamente dicha. Posteroventralmente al mae se
distingue el foramen estilomastoideo, limitado anteriormente por el margen
posterior de la cresta meatal. Como se menciond, este foramen representa el pasaje
(salida externa) del nervio facial (VII) y probablemente de la arteria estilomastoidea.

Petroso- El petroso constituye el techo de la cavidad timpanica, contiene la
coclea y los canales semicirculares (oido interno) y esta perforado y surcado por
varios elementos vasculares y nerviosos que lo hacen un elemento muy informativo
no solo desde un punto de vista anatémico, sino también desde un punto de vista

sistematico.
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Fig. 43: reconstruccion 3D de Rhynchippus equinus en vista occipital (A) y
posterolateral (B y C) incluyendo la reconstruccion hipotética del sistema circulatorio
(venoso en azul, arterial en rojo) asociado al petroso (verde). En C, el craneo se ha
reconstruido en semitransparencia para apreciar el recorrido interno de los
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elementos circulatorios sefialados.

En vista endocraneana (Fig. 44 A) se distingue una notoria cresta petrosa,
ubicada anterodorsalmente respecto del meato auditivo interno (mai), la cual se
acentia notoriamente formando un proceso que se extiende ventromedialmente
(probablemente asociado a una osificacién tentorial) similar a lo descripto por
Gabbert (2004) para el Toxodontidae Adinotherium ovinum. La base de este “proceso
anteromedial” se continia ventralmente constituyendo la comisura prefacial (por
delante del mai) y posteriormente a través una cresta mas aguda que constituye el
margen dorsal del mai y el borde anteroventral de la fosa subarcuata, la cual aloja al
parafloculo del cerebelo. Se trata de una fosa poco profunda aunque bien demarcada,
sobre todo anteroventralmente. No se distingue la presencia de un canal
petromastoideo. El mai es amplio y bien circular. Esta dividido por la cresta
transversa (la cual se ubica profundamente dentro del meato) en un foramen acustico
superior (pasaje del nervio facial) y un foramen acustico inferior (pasaje del nervio

vestibulococlear).
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Fig. 44: reconstruccion 3D del petroso izquierdo de Rhynchippus equinus (MPEF PV
695) en vista endocraneana (A) y timpanica (B). Se indican en B las superficies de
contacto con los elementos circundantes y se muestra la reconstruccion hipotética de
la arteria carétida interna (aci).

Si se observa el petroso in situ (Fig. 45 A), se identifican con claridad una serie

de surcos probablemente asociados a algunos de los principales elementos vasculares
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craneales. Dorsalmente, entre el petroso y el escamoso, se observa un amplio surco
que por momentos se torna un canal cerrado. Es probable que este surco haya alojado
al seno venoso temporal, el cual drena a través de la vena emisaria capsuloparietal,
que luego abandona el craneo mediante el canal (y foramen) postglenoideo. El seno
venoso temporal recibe el flujo proveniente del seno transverso (no reconstruido en
MPEF PV 695) y de ramas menores provenientes de la regiéon temporal (Figs. 43 Cy
45 A). Posteriormente, el seno temporal se comunica con el seno sigmoideo, el cual se
ubica por detras del petroso (entre éste y el occipital) en un surco no tan evidente.

El seno sigmoideo confluye con el seno petroso inferior en la vena yugular
interna, la cual abandona la cavidad craneana a través del foramen yugular. Si bien no
se identifica un surco que indudablemente pueda asociarse con el seno petroso
inferior (canal petrobasilar), es posible que se haya alojado entre el margen
ventromedial del petroso y el margen lateral del basioccipital, cuyos bordes no llegan
a contactarse y dejan ver el timpdanico subyacente. De acuerdo a lo mencionado por
Billet y Muizon (2013), la localizacién intracraneana del seno petroso inferior se
infiere en base a que es considerada una sinapomorfia de los Placentalia (Wible
2009). Por su parte, la conexién anterior con el seno cavernoso, una caracteristica
generalizada para los mamiferos (Wible y Rougier, 2000), no puede corroborarse en
MPEF PV 695 por estar algo deteriorado en esa region.

La superficie ventrolateral (o timpanica) constituye el techo de la cavidad
timpanica, de manera tal que no puede ser observada in situ sin remover (en este caso
virtualmente) parte del timpanico y del escamoso (Fig. 44 B). El promontorio (parte
del petroso que contiene la cavidad coclear) es bien globoso y de contorno ovoide.
Este se destaca claramente del reborde medial (medial flange [Wible et al., 2009;
O’Leary, 2010; Billet y Muizon, 2013] o medial petrosal border [Gabbert, 2004]) y del
ala epitimpanica, las cuales lo flanquean anteromedialmente y constituyen la
superficie de contacto del petroso con el timpanico subyacente. Lamentablemente no
se identifican con claridad los limites del reborde medial, por lo cual no es posible dar
precisiones respecto de su forma. La superficie lisa y redondeada del promontorio se
interrumpe en su porcidn posterior por dos fenestras. Sobre el margen posterior se
observa la fenestra coclear, asociada a la membrana timpdanica secundaria, mientras

que posterodorsalmente se distingue la fenestra vestibular, asociada al estribo.
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Fig. 45: reconstruccion 3D de la regién posterior del craneo (en corte sagital) de
Rhynchippus equinus (A) y Mendozahippus fierensis (B). En ambos casos se muestran
los senos venosos (azul) y arterias (rojo) asociados al petroso (verde), reconstruidos
a partir de los correlatos dseos identificados.

El promontorio estd flanqueado posterodorsalmente por el surco facial
(asociado al nervio homoénimo) que confluye con la fosa estapedial y la fosa
postpromontorial. Hacia el extremo anterior del surco se observa un pequefio

foramen que posicionalmente podria corresponder al foramen facial secundario
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(salida del nervio facial) (Fig. 44 B). El caracter tentativo al momento de la
identificacién de estas estructuras se debe a que si bien la resolucién de la serie
tomografica permite apreciar sus principales rasgos morfolégicos, una mejor
resolucion habria permitido mayor detalle a nivel de las superficies. En el interior de
la cavidad timpanica, el nervio facial da origen a la chorda tympani, el nervio
estapedial y el nervio petroso mayor (O'Leary, 2010). Este ultimo abandona la
cavidad timpanica a través del hiatus Fallopii, generalmente localizado en la porcion
anterior del petroso. Lamentablemente no se aprecia en el espécimen tomografiado,
probablemente por problemas de preservacion (sedimento y falta de contraste) y de

resolucion de la serie tomografica.

Region occipital (occipucio)

Como se mencion6, la regién occipital estd conformada por los elementos
6seos fusionados del complejo occipital, la porciéon posterior del escamoso, la
exposicién occipital de la porciéon mastoidea del petroso y el extremo posterior del
timpanico. Constituye el conjunto de elementos 6seos que rodean al foramen
magnum, los procesos paraoccipitales, condilos occipitales, la pared posterior de la
boveda craneana y la cresta nucal (Fig. 43).

El foramen magnum es aproximadamente cuadrangular en vista posterior. Sin
embargo, su margen ventral se proyecta anteriormente producto de una amplia
escotadura intercondilar (Figs. 32 C y 40 A). El basioccipital constituye el margen
anterior del foramen magnum y presenta una notoria quilla o cresta media que se
atenua anteriormente hasta desaparecer a nivel del contacto con el basiesfenoides.
Los condilos occipitales son aproximadamente elipticos en vista posterior, con el eje
mayor orientado dorsolateralmente. Sobre la base de los cdéndilos occipitales se
observan los foramenes hipoglosales (o condilares), de seccion circular, pasaje del
nervio craneal hipoglosal (XII) y probablemente de la vena hipoglosal. Los procesos
paraoccipitales se wubican posterodorsalmente respecto de la bula y
anterodorsalmente respecto de los cdndilos occipitales. Si bien estdn rotos en el
espécimen MPEF PV 695, estan preservados en el espécimen FMNH P13410.

En vista posterior, el complejo occipital estd limitado lateralmente por el

extremo posterior del timpdanico (la porcién que no constituye la bula) y la porcién

145



posterior del petroso, que como se menciond, se expone occipitalmente (Fig. 43).
Dorsalmente, el supraoccipital contacta con el margen posterior de los parietales (o
interparietales) justo por delante de la cresta nucal, la cual se proyecta
posteriormente mediante dos 16bulos que se extienden mas alla del inion. La cresta
nucal se atenuda lateralmente y se continta anterodorsalmente a través de las crestas
dorsales de los arcos cigomaticos (Fig. 43). Este  “mosaico” de elementos
delimita (a nivel de la constriccion occipital) dos foramenes pares alargados
dorsoventralmente, condicién que resulta llamativa puesto que no ha sido
mencionada previamente para otros Notoungulata. La identificacion de estos
forAmenes sigue un criterio posicional y asociado a los elementos vasculares que
podrian haber transmitido. El foramen de posicién lateral (ubicado entre la porcién
occipital del petroso y el escamoso) se identifica aqui (tentativamente) como el
foramen postemporal, ya que se comunica intracranealmente con el seno venoso
temporal. El otro, ubicado medialmente respecto del primero (entre el petroso y el
occipital) podria corresponder al verdadero foramen mastoideo, ya que desemboca
intracranealmente préximo al probable recorrido del seno sigmoideo (Fig. 45 A). En
general, esta caracteristica es dificil de apreciar a ojo desnudo ya que la concavidad
que caracteriza (en vista occipital) al encuentro del exoccipital con el escamoso a la
altura del foramen mastoideo, promueve la acumulacién de sedimento. En el caso
particular del espécimen MPEF PV 695, fue clave el hecho de contar con datos
tomograficos y que la superficie endocraneana estuviera intacta. En los mamiferos, el
foramen postemporal transmite la arteria diploética magna y una vena (;vena
diploética magna?) asociada a los senos venosos de las paredes laterales del craneo.
Por su parte, el foramen mastoideo representa el pasaje de una vena emisaria que se
conecta con el seno venoso sigmoideo (Wible, 1987, 1990, 2008, 2009; Wible y
Gaudin, 2004; Gaudin, 2011).

RHYNCHIPPUS PUMILUS Ameghino, 1897

Lectotipo: MACN A 52-61 (craneo casi completo, dorsolateralmente comprimido, con
[3-M3 izquierdos e 12-M3 derechos).
Especimenes incluidos: MACN A 52-62 (fragmento de hemimandibula izquierda con

m1-3), MACN A 52-65 (dos incisivos superiores), MACN A 52-67 (fragmento de
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hemimandibula izquierda con m1 roto-m3), MACN A 52-68 (M3 derecho), MACN A
52-69 (calcaneo izquierdo y fragmento de tarsales), MACN A 52-87B (fragmento
mandibular), AMNH FM 29579 (varios elementos postcraneanos, muy fracturados y
consolidados en la matriz [fragmentos de costillas, restos de escapula, hiimero, cuibito
y vértebras], mandibula fuertemente comprimida cuya rama mandibular izquierda
preserva la serie i3-m3 y la rama mandibular derecha esta en oclusién con un
fragmento del maxilar, de manera tal que la superficie oclusal no puede observarse,
fragmento de maxilar izquierdo con C-M3, y algunos restos de craneo que apenas
pueden reconocerse), FMNH P 14673 (fragmento de hemimandibula derecha con m1-
3), FMNH P 14691 (fragmento de hemimandibula izquierda con p2-m3) y UNPS]B PV
596 (paladar muy deteriorado con P2-M3 izquierdos, P2-M2 derechos y alvéolos del
resto de las piezas). El espécimen AMNH FM 29555 esta asignado a R. pumilus. Sin
embargo, no todos los rasgos observados coinciden con la diagnosis del género y de la
especie (ver mas adelante), por lo que es considerado aqui como “Notohippidae” aff.
R. pumilus.

Procedencia geografica: Chubut (Cabeza Blanca, Scarritt Pocket) y Santa Cruz (La
Flecha), Argentina.

Procedencia estratigrafica: niveles de EM Deseadense (Oligoceno superior) de la
Formacién Sarmiento.

Diagnosis ampliada- R. pumilus se distingue de las otras especies del género por la
siguiente combinacién de caracteres: (1) tamafio mucho menor que R. equinus
(aproximadamente un 30% mas pequeio), (2) bifurcacién anterior de la fosa central
apenas insinuada, a diferencia de R. equinus en el cual se distingue con mayor

claridad, y (3) foseta posterolabial en el M2-3.

Descripcion

Como se menciond en la diagnosis, la principal diferencia que presenta R.
pumilus respecto de R. equinus es su tamafio. La posibilidad de que se trate de
diferentes estadios de desarrollo de un mismo taxén es poco probable, puesto que en
ambos casos existen especimenes con diferentes estadios de desgaste dental y con los
M3 completamente emergidos. Si bien el registro fésil de R pumilus es menos

abundante que el de R equinus, tanto el craneo como la mandibula estan bien
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representados, e incluso se conocen varios elementos postcraneanos. Respecto del
craneo, el espécimen tipo MACN A 52-61 es por lejos el mas completo, y si bien esta
comprimido dorsolaterlamente como se muestra en la figura 46 C, la deformacién es
relativamente uniforme y permite inferir su forma original. Al igual que R. equinus, su
aspecto es esbelto producto de un morro angosto y un suave ensanchamiento a nivel
de los arcos cigomaticos. Muchos de los aspectos descriptivos relacionados
principalmente al basicraneo y a la region auditiva se haran en base al espécimen tipo

MACN A 52-61, el cual fue sometido a analisis por tomografia.

Region nasofacial y neurocraneana dorsal

A pesar de la mencionada deformacion, es evidente que su morfologia es muy
similar a la de R. equinus. Los nasales son angostos y alargados. Si bien Ameghino
(1897, figuras 52 y 53 de su publicacidn) lo muestra mas esbelto y de morro mas
angosto que R. equinus, esta no deja de ser una apreciaciéon subjetiva. Al igual que en
R. equinus, los margenes laterales de los nasales son levemente curvos, y su ancho
maximo se registra justo por delante de su contacto con los frontales. Posteriormente
se extienden por detras del margen anterior de las drbitas. Sin embargo, el recorrido
de la sutura naso-frontal no se puede seguir ya que el material esta algo deteriorado
en esa region (Fig. 46 B). En vista lateral (Fig. 46 A) se destacan los grandes y
ovalados foramenes infraorbitales, situados por delante de la 6rbita a la altura del
extremo distal del M1.

Los frontales cortos, planos y lateralmente proyectados mediante los procesos
postorbitales (ambos rotos), asi como la constriccion postorbital y la forma de los
parietales, le confieren un aspecto muy similar a R. equinus también a nivel de esta
region. Los procesos postorbitales estan perforados por los canales supraorbitales. La
apertura ventral de este canal se distingue dorsalmente dentro de la cavidad de la
orbita (Fig. 46 A). Tanto las crestas frontales como la cresta sagital parecen levemente
mas marcadas que en R. equinus, y a diferencia de éste, la bifurcacién posterior de la
cresta sagital (a partir de la cual se originan ambos 16bulos de la cresta nucal) es mas

evidente (Fig. 46 B).
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Fig. 46: craneo de Rhynchippus pumilus (MACN A 52-61) en vista lateral (A), dorsal
(B) y ventral (C). La figura en el centro indica la principal deformacién que presenta
el material.

En vista lateral (Fig. 46 A), las drbitas son casi circulares y abiertas
posteriormente, y si bien son similares a las de R. equinus, parecen ser un poco mas

grandes (esta apreciacion es tentativa debido a la deformacién que presenta el
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espécimen). Los arcos cigomaticos son ascendentes posterodorsalmente, y el
didmetro dorso-ventral relativo parece ser algo menor al de R. equinus. La fosa
glenoidea estd precedida por un proceso preglenoideo (mas acentuado que en R.
equinus) y posteriormente limitada por el proceso postglenoideo. Posteriormente, el
borde dorsal de los arcos cigomaticos se continda con la cresta nucal. Los foramenes
de la region temporal (que en el espécimen MPEF PV 695 de R. equinus se restringen a
dos foramenes pares a nivel de la base de los arcos cigomaticos y sobre la sutura
escamoso-parietal) se distinguen en R. pumilus no solo en estas regiones sino también
en numero variable y disposicidn asimétrica a nivel de los parietales (Fig. 46 B). Los
slices muestran que estos foramenes (de acuerdo a lo esperado) se conectan

intracranealmente con el seno venoso temporal.

Region palatal y denticién superior

Como parece ser caracteristico para el género, el morro es angosto y el arco
premaxilar es cerrado y en “U”. Si bien el espécimen estd deformado, el paladar
parece ser triangular, y comparte con R. equinus la presencia de dos grandes
foramenes incisivos en la regién anterior (Figs. 46 C y 47 C). La sutura premaxilo-
maxilar se distingue con claridad, y al igual que en R. equinus, se origina a nivel de los
caninos y se dirige en sentido posteromedial hasta alcanzar la linea media a la altura
del extremo distal del P1. Debido al deterioro del paladar del espécimen MACN A 52-
61, no se distingue la sutura maxilo-palatina, como asi tampoco los foramenes
palatinos mayores. En el espécimen AMNH FM 29555 (Fig. 47 A) se observa lo que
parece ser el foramen palatino mayor izquierdo. Llamativamente, se localiza muy por
delante (a nivel del P4) de lo que se observa en R. equinus (en el cual se ubica a nivel
del M2). Sin embargo, por el estado del material (muy fracturado y reconstruido),
tanto la identidad como la ubicacién de dicho foramen deben ser considerados con

cierto reparo.
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Fig. 47: paladar y denticion superior de Rhynchippus pumilus.
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Denticion- Su denticion es completa y cerrada. Los incisivos decrecen en tamario
siendo el I1 el de mayor didmetro mesio-distal. Excepto por la diferencia de tamafio,
los tres incisivos son similares en forma. Si bien en los especimenes asignados
fehacientemente a la especie los incisivos estan muy gastados, su contorno
fuertemente triangular y la presencia de una foseta lingual en un incisivo aislado
asignado tentativamente a R. pumilus (MACN A 52-65), permiten suponer la presencia
de un cingulo lingual. Este cingulo es sumamente notorio en el espécimen AMNH FM
29555, el cual muestra un desgaste menor. Sin embargo, por tratarse de un
espécimen de asignacion dudosa, no seria prudente basar elementos descriptivos de
la especie en base a dicho material. En el caso de MACN A 52-61, la denticion
presenta un desgaste mucho mayor, por lo cual la foseta lingual ha desaparecido (Fig.
47). Al igual que en R. equinus, el canino (uniradiculado) es muy similar al 13, aunque
su superficie oclusal es menor. En vista oclusal (similar a lo observado en otros
“Notohippidae”) el desgaste modifica el contorno subeliptico o triangular simétrico
original de los incisivos (principalmente en el I3) y caninos, otorgandoles un aspecto
triangular asimétrico o en forma de “coma”, siendo el extremo distal mas agudo.

Los premolares presentan una fosa central alargada en sentido mesio-distal. El
P1 es el menor de los premolares, los cuales crecen en tamafio mesiodistalmente. Los
P2, P3 y P4 son morfolégicamente muy similares, de contorno mas cuadrangular que
el P1. La apreciacién respecto de la morfologia mesiolingual de los premolares de R.
equinus es también valida para R. pumilus. En piezas con poco desgaste (ej. AMNH FM
29579), la fosa central se abre mesiolingualmente, mientras que en especimenes con
mayor desgaste (ej. MACN A 52-61), la fosa central esta cerrada (a veces borrada por
completo) y no quedan rastros de la apertura mesiolingual ni de invaginaciones o
fosetas que puedan interpretarse como reminiscencias de dicha apertura (Fig. 47).

Un elemento muy llamativo que se observa en los premolares 2, 3 y 4 del
espécimen AMNH FM 29555 (“Notohippidae” aff. R. pumilus) es la presencia de un
cingulo distolingual cuya forma y orientacion recuerda en cierta forma al cingulo
distolingual (cup-shaped cingulum) caracteristico del género Argyrohippus (Fig. 47 A).
Este cingulo no se observa en los especimenes asignados con seguridad a la especie
(Fig. 47 B y (), lo cual podria sin embargo explicarse por el mayor desgaste que
presentan estos ultimos. De hecho, si se analiza el contorno de las piezas desgastadas,

se observa un abultamiento en el extremo distolingual del los premolares (sobre todo
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en el P4). Si bien el cingulo no es tan alto como en Argyrohippus (ver mas adelante), el
desgaste que presenta el lectotipo (el cual alcanza la base de la corona en algunos
sectores), podria haber superado el nivel del cingulo y haberlo borrado.
Lamentablemente, la escasez de materiales limitan las comparaciones con otros
especimenes, por lo que la asignacion de AMNH FM 29555 a R. pumilus no puede
hacerse de manera fehaciente. Por este motivo, la inclusion en la diagnosis del cingulo
distolingual (que sin dudas seria de gran importancia desde el punto de vista de la
caracterizacidn de la especie) resulta imprudente en esta instancia.

Respecto de los molares, presentan una morfologia oclusal muy similar a la de
R. equinus, romboidales y asimétricos producto principalmente del desarrollo del
paralofo y de un marcado parastilo. Como se mencion6 en la diagnosis, la fosa central
parece no bifurcarse de manera tan evidente como en R. equinus, y por consiguiente,
la cresta intermedia no se distingue con tanta claridad (Fig. 47 C). De todas maneras,
esta particularidad parece estar afectada por el desgaste, por lo que no se puede
hablar meramente de ausencia o presencia. Ademas de la fosa central y de la foseta
distal, se observa la presencia de una foseta posterolabial, la cual no se encuentra en
los especimenes descriptos de R. equinus y por lo tanto parece ser uno de los escasos
caracteres diagnoésticos validos. Aun asi, su ausencia en el espécimen AMNH FM
29579 indica que como tantas otras, esta estructura es susceptible de borrarse con el
desgaste (Fig. 47 B y C). El M3, por su parte, exhibe un metastilo moderadamente
marcado por detrds de la columna del metacono, algo que no se distingue en R.
equinus.

Nuevamente se deben mencionar algunas particularidades respecto del
espécimen AMNH FM29555. El M1 y el M2 presentan una foseta posterolabial mucho
mas notoria. Lo mismo se observa respecto de la foseta distal del M1, mientras que en
el caso del M2, se observa con claridad el cingulo distal, estado que precede al cierre
de dicha foseta. Por su parte, el M2 presenta también un metastilo mucho mas
marcado y un protolofo menos desarrollado. Respecto del M3, (apenas emergido y sin
desgaste), solo se distingue un protocono y lo que podria ser la cresta intermedia,

separados por un amplio valle y sin constituirse en lofos (Fig. 47 A).
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Mandibula y denticion inferior

A diferencia de R. equinus, los restos mandibulares de R. pumilus son
fragmentarios y solo se conoce parte de la rama horizontal. Por este motivo, resulta
dificil apreciar su robustez, aunque sobre la base de los fragmentos conocidos y a las
proporciones de su contraparte craneana (posicion de la fosa glenoidea y morfologia
del morro), es probable que su aspecto general haya sido similar al de la mandibula
de R. equinus. Incluso la profundidad relativa de la rama horizontal parece ser algo
mayor si se comparan fragmentos mandibulares de ambas especies en vista lateral
(Figs. 36y 48).

Denticion- Los incisivos son muy similares a los de R. equinus.
Lamentablemente, el desgaste que presentan en los especimenes en los cuales se han
conservado, impide confirmar o no la presencia del cingulido lingual. El canino es
claramente incisiviforme, aunque su didmetro mesio-distal es proporcionalmente
mayor. La morfologia oclusal de los premolares sigue el patréon descripto para R.
equinus (y notohipidos en general), es decir un cambio gradual desde una morfologia
comparable en muchos aspectos a la del canino hacia una morfologia claramente
molariforme a nivel del p4. El p1 no se conserva en ninguno de los especimenes
examinados. Solo se distingue su raiz en el espécimen AMNH FM 29579. El p2 y el p3
son muy similares, siendo el p3 de mayor tamafio (Fig. 48). Presentan un trigonido y
un talénido claramente identificables, el primero constituido por un protoléfido a
partir del cual se origina un pliegue labial que se proyecta distalmente y un
metalofido (incipiente en el p2 y bien visible en el p3). El talénido esta constituido
por un unico l6fido (hipoléfido), que en el caso del p3, presenta una proyeccion
lingual correspondiente al entolofido. El p4 es el mayor de los premolares. Esta algo
deteriorado en el espécimen AMNH FM 29479 (Fig. 48 A) pero excepcionalmente bien
preservado en FMNH P 14691 (Fig. 48 B). En este ultimo se distinguen con claridad
un protoldfido y un paraléfido conectados constituyendo un unico léfido transversal y
un metaléfido oblicuo. En el caso de este espécimen, el trigénido y el talénido ain no
se han conectado, algo que si ha ocurrido en AMNH FM 29579. Por su parte, el
entol6fido es mucho mas evidente que en los premolares precedentes, y se distingue

con claridad la fosétida del entolo6fido (Fig. 48).
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Fig 48: mandibula Rhynchippus pumilus representada por los especimenes AMNH FM
29579 (A) y FMNH P 14691 (B). Tanto en A como en B se muestran las vistas oclusal
(arriba) y labial (abajo).
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Una caracteristica que se observa claramente en los especimenes de la figura
48 es el incremento en la altura relativa de las coronas desde el pl al p4,
especialmente notorio en vista labial, y favorecido por la ruptura del dentario a nivel
del borde alveolar dejando expuesta la base y raices de algunos de los premolares. Asi
como a nivel de la morfologia oclusal se mencion6 un patrén morfoldgico transicional
(desde un p1l que en muchos casos es muy similar al canino, a un p4 que suele ser
muy molariforme), es interesante notar que esta condiciéon (la de la hipsodoncia)
también varia entre el p1 y el p4. Si bien no se hizo mencion al respecto, también se
observa en R. equinus, y parece ser una condicién generalizada para los taxones
deseadenses.

Los molares presentan un talénido mucho mas largo que el trigonido,
especialmente acentuado en el m3. Como es comun, el didmetro mesio-distal crece
desde el m1 al m3, aunque el m1 es el de mayor didmetro labio-lingual. En los
especimenes figurados, el desgaste del m1l ha conectado el metal6fido con el
entoléfido originando una fosétida trigonido-talénido a partir de lo que en estadios
previos fue el fléxido meta-entol6fido. Distalmente respecto de esta fosétida (aunque
solo en el espécimen FMNH P 14691) se observa claramente la fosétida del entoléfido
(Fig. 48 B). Es probable que su ausencia en otros especimenes se deba una vez mas al
factor desgaste. A su vez, el extremo lingual del entol6fido se conecta distalmente con
el hipolofido, definiendo asi una tercera fosétida; la fosétida posterior.

El m2 muestra una morfologia intermedia entre el m1 y el m3. Nuevamente, y
dependiendo del desgaste, la fosétida posterior puede estar cerrada (AMNH FM
29579) o abierta lingualmente (FMNH P 14691), constituyendo asi un fléxido ento-
hipoléfido. En el mismo sentido, especimenes con menor desgaste (MACN A 52-62 y
FMNH P 14691) muestran un fléxido lingual (a nivel del trigénido) entre el paralofido
y el metalofido, el cual no se distingue en piezas mas desgastadas. El m3 es el de
menor diametro labio-lingual y mayor diametro mesio-distal, principalmente debido
al gran desarrollo del talénido. En los especimenes MACN A 52-62, FMNH P 14691 y
FMNH P 14673, el margen lingual presenta cuatro l6bulos separados por el fléxido del
trigonido (entre el paraléfido y el metaléfido), el fléxido meta-entoléfido y el fléxido

ento-hipoléfido (Fig. 48 B). En otros especimenes (MACN A 52-67, FMNH P 14691),
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algunos lé6fidos se conectan lingualmente cerrando las fosétidas correspondientes y

atenuando el aspecto lobulado del margen lingual (Fig. 48 A).

Region orbitotemporal

Solo en el lectotipo MACN A 52-61 se ha conservado esta region.
Lamentablemente no se pueden apreciar detalles de la pared orbital ya que el
material esta deformado, muy fracturado y parcialmente cubierto con sedimento. Las
orbitas son circulares y abiertas posteriormente. Como se menciond, el didmetro
dorso-ventral de los arcos cigomaticos parece ser algo menor que en R. equinus, lo
cual le confiere un mayor tamafio relativo a la érbita en vista lateral. Debido al
deterioro mencionado, es imposible describir la forma del lacrimal y sus contactos,
aunque se puede observar que no hay exposicion facial de este elemento. La apertura
orbital del canal infraorbital no puede identificarse debido a la acumulacién de
sedimento.

Si se distingue con claridad la apertura del canal supraorbital sobre el techo de
la 6rbita (Fig. 46 A). Si bien el deterioro de las delicadas laminas que constituyen el
fondo de la 6rbita y la presencia de sedimento imposibilitan la visualizaciéon del
foramen Optico, la fisura esfenorbital y la apertura anterior del canal orbitotemporal,
los dos ultimos pueden identificarse claramente en los slices a nivel del extremo
anterior de la fosa temporal (Fig. 49). Esto permite suponer que la disposicion y el
tamafo de estos foramenes habrian sido similares a lo mencionado para R. equinus.
Por el contrario, el piso de la 6rbita esta sumamente deteriorado, de manera tal que
no se pueden distinguir los foramenes palatinos posteriores ni la fisura

esfenopalatina, ya sea a ojo desnudo o a través de los slices.
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MACN
A 52-61

Fig. 49: ct-slice a nivel de la region orbitotemporal del espécimen MACN A 52-61
(Rhynchippus pumilus) para sefialar la fisura esfenorbital (feo) y la apertura anterior
del canal orbitotemporal (fot).

Basicraneo y region auditiva

La morfologia general es ampliamente coincidente con lo descripto para R.
equinus (Fig. 40), por lo cual muchos aspectos seran mencionados sin entrar en
detalles puesto que ya han sido desarrollados en base al espécimen MPEF PV 695. Al
igual en el caso de la region orbitotemporal, la descripcién del basicraneo y de la
region auditiva se basa en MACN A 52-61. A nivel de las coanas, las crestas
pterigoideas (o entopterigoideas) y palatinas (o ectopterigoideas) solo se observan
del lado derecho (Fig. 40 B), mientras que estan deterioradas y solo se observa su
base en el lado izquierdo. Entre ellas, y orientada posterolateralmente, queda definida

la fosa escafoides, origen del musculo tensor del velo del paladar (Figs. 40 By 46 C).
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La interpretacion morfofuncional de esta regién es la misma que para los notohipidos
ya descriptos. Los elementos que constituyen el techo de las coanas no pueden
describirse debido al deterioro del material y a la presencia de sedimento. A nivel del
extremo anterior de las bulas se distingue el contacto entre el basiesfenoides y el
basioccipital (Fig. 46 C).

Las bulas auditivas de R. pumilus son globosas y de gran tamafio, incluso mas
grandes (en términos relativos) que en R. equinus. Solo la bula derecha se ha
conservado, y a pesar de estar algo deformada, su forma parece ser subesférica,
levemente aguzada en su extremo anterior. Su deterioro a nivel del contacto con el
aliesfenoides y el basiesfenoides impiden confirmar la presencia del proceso
estiliforme (Fig. 40). La exploracion de su interior mediante los slices muestran la
presencia de tejido 6seo esponjoso en el extremo anterior. No se reconocen
estructuras que puedan ser interpretadas como evidencia de un septo que divida
parcialmente o totalmente el interior de la bula, aunque la presencia de sedimento y
las fracturas con cierto desplazamiento impiden corroborarlo fehacientemente. En
cambio, se observa claramente la presencia de una cavidad paratimpanica, similar a
lo sefialado en R. equinus y mencionada por MacPhee (2014) para Protypotherium sp.

Dorsalmente, la cavidad de la bula estd en comunicacién con la cavidad
timpanica propiamente dicha. El meato tubular osificado desemboca en la region
dorsal de la cavidad timpanica y no parece protruir dentro de esta. Los senos
epitimpdanicos son esféricos y bien desarrollados, constituyendo una cavidad par casi
tan voluminosa como las bulas auditivas. Su conexién con la cavidad timpanica se da a
través del foramen pneumatico y se distingue aiin con mayor claridad, a través de los
slices, que en R. equinus.

Lamentablemente el deterioro a nivel del contacto de la bula auditiva con el ali
y basiesfenoides y la presencia de sedimento en esa region no permiten apreciar la
morfologia de los foramenes, fenestras o fisuras a través de los cuales saldrian la
rama mandibular del nervio trigémino (V3) y los nervios del canal pterigoideo. Si bien
se esperaria una morfologia similar a la de R. equinus, lo cierto es que no se puede
confirmar a través de la observacion directa de R. pumilus (Fig. 40). Tampoco es
posible identificar la salida de la chorda tympani aunque en este caso no resulta

extrafio puesto que se trata de un foramen muy pequefio que incluso podria abrirse
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en forma de fisura entre el timpdanico (a nivel de la base de la bula auditiva ) y el
complejo esfenoidal.

Como se puede apreciar en las figuras 40 B y 46 C, la deformacién del material
ha provocado un leve desplazamiento de casi todo el complejo occipital de manera tal
que el basioccipital esta deteriorado a nivel de su contacto con la pared posterior de
la bula auditiva. Por este motivo, no se puede observar a ojo desnudo la posicion y la
forma del foramen yugular (pasaje del los nervios craneales IX, X y XI y de la vena
yugular interna). Sin embargo, si se aprecia en los slices, lo cual permite suponer una
ubicacion similar a lo descripto para R. equinus. Por su parte, el canal asociado al
pasaje de la arteria cardtida interna no se distingue con tanta claridad, aunque la
amplia coincidencia morfolégica general con R. equinus, sugiere una condicién

también similiar a este respecto.
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Fig. 50: reconstrucciéon 3D de Rhynchippus pumilus (MACN A 52-61) en vista occipital
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(A) y posterolateral (B).

Por detras del proceso postglenoideo se ubica el foramen suprameatal (pasaje
de la vena homo6nima), mientras que el mae se localiza justo por debajo de éste (Fig.
50). Ambos son de seccion circular, siendo el mae de mayor tamafio. Ventralmente,
entre el margen posterior de la cresta meatal y la base del proceso paraoccipital, se
ubica el foramen estilomastoideo, pasaje del nervio facial y probablemente de la
arteria estilomastoidea (Fig. 50). Siguiendo el mismo criterio que en los taxones ya
descriptos, mencionaré en esta secciéon la localizaciéon y morfologia del receso
timpanohioideo. Constituye una depresién en forma de una cavidad pequefia, de
seccidn circular, y en la misma posicion que en R. equinus. (Fig. 40 B).

Petroso- Las tomografias realizadas sobre el espécimen MACN A 52-61
aportaron valiosa informacién no solo a nivel de la morfologia superficial del petroso
sino también a nivel de la céclea y los canales semicirculares, algo inédito para un
“Notohippidae” (Fig. 51). De acuerdo a lo esperado, la morfologia del petroso es muy
similar a la de R. equinus. En vista endocraneana (Fig. 51 A) destaca la cresta petrosa,
ubicada anterodorsalmente respecto del mai. Es mas acentuada que en R. equinus, y el
proceso ventromedial parece estar mas desarrollado. Sin embargo, y considerando
que probablemente se trata de una osificacién tentorial, seria esperable cierta
variabilidad morfolodgica, incluso entre individuos de la misma especie. Por otra parte,
hay un componente tafondmico extra que podria sumar variabilidad, y también
quizas un componente técnico asociado a la manipulacion de la informacion
tomografica y la reconstruccion 3D que podria contribuir a diferencias menores en la
reconstruccion final de los modelos. No se observa una comisura prefacial marcada,
mientras que la cresta que separa el mai de la fosa subarcuate es menos acentuada.
Por su parte, la fosa subarcuata es poco profunda, aunque claramente identificable. Al
igual que en R. equinus, no se distingue la presencia de un canal petromastoideo,
aunque su ausencia deberia confirmarse con estudios mas sensibles
(microtomografia). El mai es méas estrecho que en R. equinus y bastante circular. Esta
dividido por la cresta transversa (ubicada profundamente dentro del meato) y tanto
el foramen acustico superior (pasaje del nervio facial) y el foramen acutstico inferior

(pasaje del nervio vestibulococlear) se distinguen claramente (Fig. 51 A).
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La superficie ventrolateral (o timpdanica) esta algo deteriorada a nivel del
promontorio (Fig. 51 B). Sin embargo, se aprecia claramente su aspecto globoso y de
contorno eliptico. Tanto el reborde medial como el ala epitimpdanica presentan un
margen muy irregular, lo cual se debe probablemente a defectos de la reconstruccion
producto de la falta de contraste con el timpanico subyacente. Sobre la region
posterior del promontorio se identifican claramente la fenestra coclear (asociada a la
membrana timpanica secundaria) y la fenestra vestibular (asociada al estribo). Si bien
parecen mas pequeilas respecto de R. equinus, seria necesaria una resolucién mayor
(idealmente 1024x1024 pixeles de resolucidon grafica y un espaciado [interslice]
menor a 0,1 mm) para poder realizar comparaciones con tal detalle.

Al igual que lo observado en R equinus, el surco facial rodea
posterodorsalmente al promontorio. No se distingue una fosa estapedial ni una fosa
postpromontorial evidentes, pero es posible que sus limites sean sutiles y que
confluyan parcialmente con el surco facial (Fig. 51 B). Hacia el extremo anterior el
surco facial se observa una depresién marcada que por su posicién podria constituir
el foramen facial secundario, algo que deberia confirmarse con mayor resolucion. Al
igual que en R. equinus, no se distingue el hiatus Fallopii (salida del nervio petroso
mayor), lo que probablemente sea atribuible a problemas de preservaciéon o de
sensibilidad del método.

Al observar el petroso in situ se identifican los surcos asociados a los senos
venosos de la pared y base del craneo. Dorsalmente, entre el petroso y el escamoso, se
observa el amplio surco correspondiente al seno venoso temporal, mientras que el
seno sigmoideo se habria ubicado por detras del petroso (entre éste y el occipital), en
coincidencia con lo mencionado para R. equinus. El seno sigmoideo confluye con el
seno petroso inferior en la vena yugular interna, para luego abandonar la cavidad
craneana a través del foramen yugular. Al igual que en R. equinus, el seno petroso
inferior se habria alojado entre el margen ventromedial del petroso y el margen
lateral del basioccipital.

Internamente, se logro la reconstruccion de los espacios correspondientes al
canal coclear y a los canales semicirculares, algo que no se pudo obtener en R. equinus
ni en ninguno de los especimenes tomografiados de otros taxones (ver mas adelante).
Como es comun en los mamiferos, el canal coclear se ubica anteroventralmente

respecto de los canales semicirculares (Fig. 51 C-E). Si bien se insintia su forma
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tipicamente espiralada (caracol), no es posible medir la cantidad de vueltas o grados
de rotaciéon. En términos volumétricos constituye la mayor parte del oido interno,
caracteristica compartida con Notostylops (Macrini et al., 2010) y con el espécimen
indeterminado del Eoceno temprano de Sao José de Itaborai, Brasil, MNHN F BRD 23
(Billet y Muizon, 2013), inicos Notoungulata (ademas del trabajo pionero de Simpson
[1936] sobre Oldfieldthomasia) para los cuales ha sido descripto el oido interno.

Por su parte, no se distingue el acueducto coclear (conexion del espacio
perilinfatico del oido interno con el espacio subaracnoideo de la cavidad
endocraneana [Meng y Fox, 1995]), probablemente por tratarse de un canal
sumamente delgado (en Notostylops, el acueducto coclear es mucho mas delgado que
los canales semicirculares [Macrini et al, 2010]). Dorsolateralmente respecto del
canal coclear se ubica el vestibulo, cuya posicién y tamafio son comparables a la de
Notostylops (Fig. 51 C). Lamentablemente no se distinguen abultamientos que puedan
asociarse a las camaras que constituyen el vestibulo (saculo y utriculo), aspectos
morfoldgicos de gran detalle que deberian explorarse mediante microtomografia.

Posterodorsalmente respecto del canal coclear y del vestibulo se identificaron
claramente los canales semicirculares, al punto de poder obtener una reconstruccién
aproximada. Si bien el detalle no permiti6 la toma de medidas con precisién
submilimétrica (como la luz de los canales) si permitié una apreciacion del radio del
semicirculo definido por cada uno. De ellos, el canal semicircular anterior es el mayor,
seguido por el canal semicircular posterior y el lateral, siendo este dltimo claramente
el menor. Al igual que lo mencionado por Macrini et al. (2010) para Notostylops,
ninguno presenta ondulaciones marcadas, manteniéndose aproximadamente en un
mismo plano a lo largo de su recorrido (Fig. 51 C).

Tanto la ampolla anterior como la ampolla lateral (engrosamientos del
extremo anterior de los respectivos canales) se identifican con cierta facilidad,
aunque no asi en el caso de la ampolla posterior (Fig. 51 C). Finalmente, y siendo una
generalidad para los mamiferos, el extremo posterior del canal semicircular anterior
y el extremo anterior del canal semicircular posterior confluyen en la crus commune.
No se distingue con claridad la crus commune secundaria (confluencia del extremo
posterior del canal semicircular lateral y posterior), y si bien seria consistente con lo

observado en Notostylops y en el MNHN F BRD 23 (Notoungulata indet.), la

163



reconstruccion a nivel de esta region es algo deficiente en el espécimen aqui descripto

(MACN A 52-61).

Fig. 51: reconstrucciéon 3D de Rhynchippus pumilus (MACN A 52-61). Petroso derecho
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en vista endocraneana (A) y timpanica (B), molde interno de la céclea y de los canales
semicirculares (C), petroso derecho en semitransparencia para dejar ver las
cavidades del oido interno (D) y vista posterolateral del craneo en semitransparencia
para apreciar la ubicacioén in situ del petroso y del oido interno (E).

Regidén occipital (occipucio)

Al igual que en R. equinus, el foramen magnum es aproximadamente
cuadrangular en vista posterior, pero a diferencia de éste, la escotadura intercondilar
es levemente mas amplia (Figs. 40 B y 46 C). A pesar de estar algo deteriorado, el
basioccipital (margen anterior del foramen magnum) muestra una quilla o cresta
media, aunque lamentablemente su desarrollo y extensién resultan dificiles de
determinar. Los condilos occipitales son aproximadamente elipticos, de cuello muy
corto y con el eje mayor oblicuo. En su base se ubican los fordmenes hipoglosales (o
condilares), aunque solo se distingue el derecho ya que el izquierdo estd muy
deteriorado. Su forma y ubicacién responden a lo descripto para R. equinus. Los
procesos paraoccipitales también estan rotos y solo se observa su base, ubicados
posterodorsalmente respecto de la bula y anterodorsalmente respecto de los condilos
occipitales (Figs. 40 By 50 B).

En vista posterior (Fig. 50 A) resulta dificil precisar si hay o no exposicion
occipital del petroso. Incluso en los slices, la presencia de sedimento y el
desplazamiento de los elementos 6seos a nivel de esta regiéon impiden corroborarlo.
Sin embargo, dada la particular similitud que presenta con R. equinus, seria esperable
que R. pumilus muestre una morfologia similar también a este respecto. El deterioro
mencionado condiciona de igual manera la identificacion de los foramenes pares a
nivel de la constriccion occipital (tanto a ojo desnudo como a partir de los slices),
dificultando la comparacion con lo observado en R. equinus y la inferencia vascular
asociada. Dorsalmente, el supraoccipital contacta con el margen posterior de los
parietales (o interparietales), a pesar de no ser evidente la sutura. Tanto la cresta
nucal (bastante deteriorada) como las crestas dorsales de los arcos cigomaticos

coinciden con lo mencionado para R. equinus (Fig. 50 A).
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RHYNCHIPPUS BRASILIENSIS Soriay Alvarenga, 1989

Holotipo: DGM 1092-M (fragmento de hemimandibula izquierda con talénido del m2
y m3 completo).

Especimenes incluidos: DGM 1096-M (P4 derecho, asignado tentativamente por
Soria y Alverenga, 1989). Los especimenes MNHN Bol V 003456 (paladar
reconstruido con toda la denticion excepto 12, P1 y M3 derechos y P1-2 izquierdos),
MNHN Bol V 003457 (porcion rostral del craneo y mandibula en oclusion, en un
nodulo muy consolidado), MNHN Bol V 003458 (porcién rostral con I1-P3 derechos e
izquierdos), MNHN Bol V 003647 (P2-M1 derechos), UF 91927 (mandibula con di1-2,
dp2-4 y m1-2 izquierdos, y dil-2, dp3 y m2 derechos), UF 149201 (fragmento de
hemimandibula izquierda con p2-m3), UF 149202 (fragmento mandibular con i1-m3
izquierdos, i3-p3 derechos y porciéon distal del himero derecho), UF 149203 (m2-3
izquierdos), UF 149205 (m1-2 derechos) y UF 149227 (porcién distal del humero
izquierdo) fueron asignados por Shockey (1997) como Rhynchippus cf. R. brasiliensis.
De acuerdo al autor, el caracter fragmentario del holotipo impide asignarlos con
mayor certeza. Por su parte, el espécimen DGM 1089-M (hemimandibula izquierda
con raices de p4-m3 y m3 con trigobnido incompleto) fue considerado como un
Notohippidae indet. por Soria y Alvarenga (1989), pero revisado y asignado
posteriormente a R. brasiliensis por Couto-Ribeiro (2010).

Procedencia geografica: centro del estado de Sdo Paulo, Brasil. Los especimenes del
MNHN (Bolivia) provienen de Salla, Bolivia.

Procedencia estratigrafica: Formaciéon Tremembé (Oligoceno superior) (Soria y
Alvarenga, 1989). Los especimenes de Bolivia provienen de los “estratos de Salla”
(Salla Beds), (Oligoceno superior) (Shockey, 1997).

Diagnosis: de acuerdo a la diagnosis original (Soria y Alvarenga, 1989) solo se
diferencia de sus congéneres por ser de menor tamafo que R. equinus (~25% mas
pequefio en base a las medidas provistas por los autores) y de mayor tamafio que R.

pumilus (~35% mas grande en base a las medidas referidas).

Descripcion

Poco se conoce de la morfologia craneana de R. brasiliensis puesto que el

holotipo consiste simplemente en dos piezas de la denticién inferior, mientras que el
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otro espécimen de la serie tipo (asignado tentativamente por los autores) consiste en
un P4 aislado. Por su parte, los especimenes de Salla (Rhynchippus cf. R. brasiliensis)
permiten una apreciacién mas amplia de la denticién superior, la forma del arco
premaxilar y algunos aspectos de la mandibula y denticion inferior. Si bien hay restos
de otras regiones del craneo, su preservacion no es buena, por lo que no es posible su

descripcion.

Regidén palatal y denticidn superior

La descripcion de la forma del paladar y de la denticién anterior se hard en
base a los especimenes DGM 1096-M y MNHN Bol V 003456 (Fig. 52). Si bien en este
ultimo el paladar esta reconstruido, la disposicion de las piezas y los fragmentos del
maxilar que se han preservado permiten suponer que representa su verdadera forma.
Se trata de un paladar ancho en la base, con una sutil constriccién a nivel del P1
(faltan ambos) y con un arco premaxilar redondeado, en coincidencia con lo
observado tanto en R. equinus como en R. pumilus. Por estar reconstruido, no se
pueden apreciar otras caracteristicas del paladar como suturas y foramenes.

Denticion- Presenta una denticiéon toxodonte tipica, muy similar a la de de las
otras especies del género. De hecho, las pocas diferencias que se mencionaran estan
relacionadas a la presencia de algunos rasgos mas (o menos) acentuados, y no a la
presencia de estructuras exclusivas o a diferencias morfolégicas que se perciban de
manera evidente. Los incisivos son grandes, y su forma es muy similar a la de R.
equinus. Sin embargo, los tres incisivos parecen ser aproximadamente del mismo
tamano, a deferencia de R. equinus en el que se observa la relaciéon de tamafios tipica
[1>12>13 (Fig. 52). El I1 presenta una cara labial casi recta o levemente convexa,
mientras que hacia la base de la cara lingual de observa un pequefio reborde,
probablemente correspondiente al cingulo lingual. El [2 puede observarse
parcialmente del lado izquierdo, mientras que falta en el lado derecho. Si bien esta
partido, su morfologia es ampliamente coincidente con la del I1.

El I3 en cambio esta preservado en ambos lados. Su cara labial es mas convexa
en vista oclusal, con un didmetro mesio-distal mucho mayor que el labio-lingual. Si
bien esta algo deteriorado, se observan restos de un cingulo distolingual, similar a lo

mencionado para R. equinus. Este cingulo se distingue con mayor claridad en el
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canino, el cual estd integrado al arco premaxilar y cuya forma es muy similar al del I3.
Es posible que el cingulo lingual del 11-2 y el cingulo distolingual del 13-C sean
estructuras homologas, y que su posicidn relativa varie en funcién de la variaciéon

morfolégica gradual que se da entre el I1 y el C.

Fig. 52: P4 de Rhynchippus brasiliensis (DGM 1096-M) y paladar de Rhynchippus cf. R.
brasiliensis (MNHN Bol V 003456), este ultimo tomado de Sockey (1997).

Los premolares 2 a 4 son bien cuadrangulares (no se ha preservado ninguno
de los P1). Presentan una fosa central simple y alargada mesiodistalmente. En el caso
del P2, la fosa esta abierta mesiolingualmente, limitada anteriormente por una
proyeccion lingual del paralofo que se curva (de igual manera que en R. equinus)
constituyendo un cingulo mesiolingual. Como se mencion6 para las otras especies del
género, la fosa central de los premolares se cierra mesiolingualmente en estadios
avanzados de desgaste. En el caso del P3, la fosa estd cerrada por una delgada
conexion entre el protolofo y el paralofo, similar a lo observado en el P4. En DGM
1096-M (P4), el aspecto cuadrangular es ain mas notorio, siendo su didmetro mesio-
distal medido sobre la cara labial casi igual al diAmetro mesio-distal medido sobre la

cara lingual (a diferencia de MNHN Bol V 003456 en el que el primero es levemente
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mayor que el segundo). Sin embargo, DGM 1096-M esta mas desgastado (el cingulo
mesiolingual es casi una foseta), por lo que el contorno en vista oclusal también
puede variar levemente. Al comparar el espécimen MNHN Bol V 003456 con
especimenes de R. equinus y R. pumilus, los premolares de Rhynchippus cf. R.
brasiliensis parecen ser mas pequefios en relacidn a los molares, siendo la diferencia
entre el P4 y el M1 mas acentuada (Fig. 52).

Respecto de los molares, se observan claramente las dos proyecciones del
ectolofo correspondientes a la cresta intermedia y segunda cresta (probablemente
mas el crochet). En el caso del M2 (notoriamente mas grande que el M1), la fosa
central estd abierta lingualmente. Distalmente se distingue con claridad la foseta
distal en una posicion central del metalofo. Tanto el M1 como el M2 presentan un
marcado parastilo, mas marcado que en las otras especies del género. A igual que en
R. equinus (y a diferencia de R. pumilus), no se observa la presencia de una foseta
posterolabial. Respecto del M3, solo se observa el extremo mesiolabial y parte de la

raiz, por lo que no puede describirse su morfologia oclusal (Fig. 52).

Mandibula y denticion inferior

Solo el m3 y el talénido del m2 (correspondientes al holotipo) representan el
registro mandibular de R. brasiliensis. Sin embargo, también se tuvieron en cuenta los
especimenes de Salla UF 149201 y UF 149202, asignados tentativamente a R.
brasiliensis (Shockey, 1997). Como se puede ver en el espécimen UF 149201 (Fig. 53),
el margen ventral de la rama horizontal es apenas convexo, con una leve constriccion
por delante del angulo mandibular. Por detras de la constriccion de observa el
extremo anterior de la cresta masetérica, similar a lo mencionado para las otras
especies del género. A nivel del p2, p3 y p4 se distinguen tres foramenes
mentonianos, aunque probablemente haya otros a nivel de los molares disimulados
por la presencia de sedimento. La profundidad mandibular es comparable a la de R.
equinus.

Denticion- El espécimen UF 149202 (no figurado) es el inico que conserva la
denticién anterior, lamentablemente muy desgastada. Los incisivos (y el canino, que

es incisiviforme) crecen distalmente en tamafio y se insertan de manera
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procumbente. Si bien el mencionado desgaste impide describir otros aspectos, es

probable que su morfologia sea muy similar a la de las otras dos especies del género.
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Fig. 53: mandibula y denticion inferior Rhynchippus brasiliensis (DGM 1092-M) y
Rhynchippus cf. R. brasiliensis (UF 149201). Fotografias tomadas y editadas de Melo et
al. (2007) (DGM 1092-M) y Shockey (1997) (UF 149201).

La morfologia oclusal de los premolares varia gradualmente desde un p1
similar al canino hasta un p4 bien molariforme. En el p2 (y probablemente el p1), el
paraléfido, metaloéfido e hipoléfido constituyen una cresta aproximadamente
sinusoidal, cuyo punto mas elevado en vista lateral se corresponde posicionalmente
con el metalé6fido. Por su parte, el protoléfido esta reducido a una cristida labial que
se curva distalmente, siguiendo un patrén similar al descripto para R. equinus y R.

pumilus. En el p3 los l6fidos se distinguen con mayor claridad, principalmente el
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protoléfido y el hipoléfido, este ultimo engrosado por la presencia de lo que
probablemente sea un entoléfido incipiente (Fig. 53). El p4 muestra una forma
molariforme tipica, con un trigénido que se diferencia claramente del taldénido,
separados por un hipofléxido tipico. Entre el metalo6fido y el entol6fido queda definida
una fosétida trigénido-talonido derivada del cierre del fléxido meta-entoléfido, la cual
se borra en estadios avanzados de desgaste.

Los molares presentan un talonido mucho mas largo que el trigénido, y al igual
que en R. equinus y R. pumilus, el tamafio relativo del talonido respecto del trigonido
aumenta distalmente. Ademas de la fosétida trigonido-taldonido, el m1l permite
observar la presencia de la fosétida del entol6fido y de la fosétida posterior (derivada
del fléxido ento-hipol6fido). Esta dltima no estd presente en el m3 del holotipo
(mucho menos desgastado), en el que apenas se insinta el fléxido ento-hipoléfido. El
paraléfido y metaléfido del m2 de UF 149201 (Rhynchippus cf. R. brasiliensis) estan
separados lingualmente por el fléxido del trigdnido, algo que no puede corroborarse
en el holotipo (DGM 1092-M) debido a que esa porcién del m2 esta rota. Tanto en UF
149201 como en DGM 1092-M, se observan las fosétidas trigonido-talénido y del
entol6fido, mientras que un marcado fléxido ento-hipoléfido separan estos dos
l6fidos del talonido. Por el contrario, en el m3 no se observa la fosétida trigénido-
talénido debido a que aun no se ha cerrado el fléxido meta-entoléfido (Fig. 53). A
pesar de no distinguirse en la figura, Soria y Alvarenga (1989) mencionan la
presencia de restos de la cubierta de cemento en el extremo mesiolingual del m3, a

nivel de la base de la corona.

5.2.2 - Morphippus Ameghino, 1897

Tres especies fueron descriptas originalmente para el género; M. complicatus,
M. hypselodus y M. imbricatus (Ameghino, 1897). Posteriormente, Ameghino (1899)
describi6é una nueva especie, M. corrugatus, y dos afios mas tarde, dos especies mas,
M. fraternus y M. quadrilobus (Ameghino, 1901). Loomis (1914) consideré todas las
especies (excepto M. corrugatus, que no fue mencionada) como M. imbricatus,
atribuyendo las diferencias que pudieran existir entre ellas a la edad (en referencia a

la ontogenia) y a la propia variabilidad intraespecifica.
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Posteriormente, Patterson (1952, catalogo inédito) consider6 a los
especimenes tipo de M. complicatus (MACN A 52-83), M. hypselodus (MACN A 52-84),
M. fraternus (MACN A 52-60) y al espécimen MACN A 52-59 de M. imbricatus, como
pertenecientes a Rhynchippus equinus, mientras que consideré a M. quadrilobus (sin
quedar muy claro en base a qué espécimen) como perteneciente a los Toxodontidae
(Ia morfologia del espécimen tipo de M. quadrilobus [MACN A 52-324] es coincidente
con lo mencionado por Patterson, ya que corresponde casi con seguridad a un m3 de
Proadinotherium sp.). A pesar de no haber sido mencionado por Patterson, Lopez et
al. (2010) examinaron el espécimen tipo de M. corrugatus (MACN A 52-602) y
consideraron que, al igual que M. quadrilobus, se trataria de un Toxodontidae.

En consecuencia, solo seria valida la especie M. imbricatus, aunque no en base
a la serie tipo original. Patterson (1952, catalogo inédito), incluyé en el hipodigma al
espécimen MACN A 52-85 (tipo de Eurygeniops normalis de acuerdo a Ameghino,
1897) asumiendo entonces que este espécimen (fragmento de maxilar con P4-M3)
corresponderia a la denticién superior de M. imbricatus. Sin embargo, no hay
evidencias que permitan asociar elementos craneanos (o de la denticién superior)
con restos mandibulares de M. imbricatus. De igual manera, tampoco es correcto
considerar elementos postcraneanos como el espécimen MACN A 52-77, un astragalo
izquierdo de aspecto toxodontoide pero sin posibilidad de asignaciéon genérica ni
especifica (comunicacion personal de M. Lorente y ].N. Gelfo). Por este motivo, el
taxon solo estaria representado por la mandibula.

Especie tipo: Morphippus imbricatus Ameghino, 1897.

Taxones incluidos: género monotipico.

Distribucion geografica y estratigrafica: Santa Cruz y Chubut, Argentina. Niveles de
EM Deseadense (Oligoceno superior) de la Formacién Sarmiento.

Diagnosis ampliada- El género se reconoce por la siguiente combinacion de
caracteres: (1) rama mandibular ascendente proporcionalmente mas baja que en
Rhynchippus, (2) ausencia de cingulo lingual en incisivos inferiores (o apenas
insinuado), (3) ausencia de la fosétida del entol6fido y de la fosétida posterior (al
menos en especimenes con desgaste intermedio), a diferencia de Rhynchippus y
Mendozahippus, y (4) extremo distal del talénido del m3 curvado levemente en
direccion labial (atenuado con el desgaste) similar a la condicién observada en

algunos Toxodontidae.
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MORPHIPPUS IMBRICATUS Ameghino, 1897

Lectotipo: MACN A 52-76 (fragmento mandibular con i1-m3 derechos e il-c
izquierdos).

Especimenes incluidos: MACN A 52-78 (ml-2 izquierdos), MACN A 52-86
(fragmento mandibular con p4-m1l izquierdos), MPEF PV 5745 (porcién de
hemimandibula izquierda con m1 [roto]-m3 y parte de la rama ascendente), FMNH P
13378 (porcién mandibular con i1-m3 izquierdos e i1-p3 derechos) y FMNH P 13411
(mandibula completa con toda la denticion, excepto p1-2 derechos y p2-4 izquierdos).
Procedencia geografica: MACN A 52-76 proviene de La Flecha, Santa Cruz,
Argentina. FMNH P 13378 proviene de Pico Truncado, Santa Cruz, Argentina, y FMNH
P 13411 proviene de Cabeza Blanca, Chubut, Argentina. Sin datos de procedencia para
los otros especimenes.

Procedencia estratigrafica: niveles de EM Deseadense de la Formacién Sarmiento.
Diagnosis ampliada- La especie se reconoce por la siguiente combinaciéon de
caracteres: (1) mandibula mas robusta en vista dorsal que en R. equinus, (2) menor
altura relativa de la rama ascendente en comparaciéon con la de R. equinus o M.
fierensis, por lo que el condilo mandibular se ubica en una posicion mas baja, (3)
proceso posterointerno (originado a partir de la cresta coronoides) y fosa mandibular
mas acentuados que en R. equinus, similar a lo observado en E. pacegnum, y (4)

entol6fido del m3 proyectado mesialmente.

Descripcion

Teniendo en cuenta las consideraciones previas, la descripciéon se vera
restringida a la mandibula y a la denticion inferior. Afortunadamente se cuenta con
especimenes en los que se ha preservado casi la totalidad de la mandibula, y otros
que si bien no estan completos, conservan toda (o gran parte de) la denticion (Figs. 54

y 55).

Mandibula y denticion inferior

En vista lateral la profundidad de la rama horizontal es similar a la de R.

equinus, siendo su borde ventral algo mas curvo. Se distinguen con claridad al menos
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dos fordmenes mentonianos (a nivel del m2 y del extremo mesial del m1), y los que
parecen ser otros tres mas, muy juntos a nivel del p1, p2 y p3 (Fig. 54 B). El angulo
mandibular es amplio, mas amplio que en R. equinus, carente de cualquier proceso o
insinuacion de un proceso angular, y bien delimitado por una notoria cresta
masetérica (Fig. 54). Por el contrario, la rama ascendente se diferencia bastante de la
de R. equinus. La cresta coronoides, que constituye el borde anterior de la rama
ascendente en vista lateral, no es vertical como en R. equinus (Fig. 36 A) sino oblicua.
Esta cresta remata dorsalmente en el proceso coronoides, levemente dirigido hacia
atras (el extremo distal del proceso esta roto por lo tanto no puede apreciarse en su
totalidad). (Fig. 54 A).

La altura relativa de la rama ascendente es bastante menor a la de R. equinus,
por lo que el céndilo mandibular se ubica en una posicién algo mas baja. Por su parte,
el condilo es ancho e integrado a la mandibula (carece de cuello). Internamente (en
vista medial) se puede apreciar una fosa mandibular amplia y bien marcada. En vista
dorsal, ubicado por detras del m3 y originado a partir de la cresta coronoides, se
observa el proceso posterointerno (referido asi por Bond y Vucetich [1983] y
seflalado con un asterisco en la figura 54 A), mas desarrollado que en R. equinus y
similar a lo observado en E. obscurus. Como se mencioné en la diagnosis, las
hemimandibulas parecen ser mas divergentes que en R. equinus, similar a lo
observado en E. pacegnum.

Denticion- Los incisivos son fuertemente procumbentes. Es dificil juzgar qué
tan procumbentes son en comparacién con géneros similares (ej. Eurygenium o
Rhynchippus), ya que el desgaste dificulta mucho esta apreciacion. Shockey (1997)
mencion6 que los caninos en Morphippus protruyen lateralmente, haciendo
referencia a este rasgo como una diferencia respecto de E. pacegnum. Sin embargo,
quizas resultaria mas conveniente hablar de la posicion relativa del canino en
comparaciéon con el i3 o el pl. En los especimenes de M. imbricatus examinados, el
canino es la pieza (de la serie i1-p1) que mas sobresale lateralmente en vista dorsal
(Fig. 55), mientras que en R. equinus o en E. pacegnum, el canino esta alineado
siguiendo la curvatura de la serie (no sobresale lateralmente). Esta posicion del
canino acentda la constriccién que parece observarse a nivel del p1, mas marcada en
Morphippus que en otros géneros deseadenses. Sin embargo, y a riesgo de ser

repetitivo, estas apreciaciones pueden variar mucho de acuerdo al desgaste y a las
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deformaciones que pueda presentar el material, que incluso siendo menores, pueden
afectar notoriamente la orientacién de los incisivos y caninos producto de su caracter
procumbente. Por este motivo, es importante considerar estas diferencias con

precaucion, sobre todo a la hora de darles valor diagnostico.

Fig. 54: mandibula de Morphippus imbricatus. El asterisco en “A” sefiala el proceso
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posterointerno.

Los incisivos crecen en tamano distalmente, siendo el i3 el de mayor tamafio
(Fig. 55). De acuerdo a Loomis (1914) se diferencian de los de R. equinus por la
ausencia del cingulido lingual. Sin embargo, seria mas correcto definirlo como un
cingulido apenas distinguible, ya que si bien es mucho menos evidente que en R.
equinus, no se puede hablar de una ausencia total. Ameghino (1897) mencioné la
presencia de un surco longitudinal externo en los incisivos. Shockey (1997) retomé
este rasgo como otra de las diferencias sefialadas entre M. imbricatus y E. pacegnum.
Aqui se considera mas apropiado describirlo como una depresion longitudinal sobre
la cara labial de los incisivos, mas notoria en su base. Sobre la cara lingual presentan
la tipica cresta o carena longitudinal mencionada para Eomorphippus y Rhynchippus.
El canino es incisiviforme, muy similar al i3 pero de mayor tamafio y con los rasgos
mas acentuados.

El pl es comparable en muchos aspectos al canino, aunque ya comienza a
diferenciarse un trigénido y un tal6nido. El punto mas elevado de la superficie oclusal
del p1 parece corresponder al metaléfido, el cual se conecta mesiolabialmente con un
protoléfido en forma de cristida, que a su vez se conecta lingualmente con un
paraléfido incipiente. La cristida del protoléfido se proyecta distalmente delimitando
un valle o escotadura labial homologa al hipofléxido de las piezas mas distales. El
metal6fido a su vez se continda distalmente a través de un hipoléfido incipiente. El p2
es muy similar al p1, de mayor tamafio y con la curvatura lingual del hipol6fido mas
marcada. Un cingulido lingual se observa con claridad conectando el extremo distal
del hipoléfido incipiente con el metal6fido, apenas insinuado en el p1 (Fig. 55 A).

El metaléfido del p3 se distingue con claridad, y se une al hipoléfido a través de
una conexion delgada en forma de istmo. El hipolé6fido (labial) y el entolé6fido (lingual)
constituyen un unico léfido bien ancho. El cingtlido lingual se identifica claramente,
y otro cingilido (mucho mas pequefio) se observa por detras del entol6fido. Es
probable que este cingulido distolingual corresponda al extremo distal del cingilido
lingual, el cual queda aislado debido al desarrollo del entol6fido. Mesialmente, el
paralofido ya no se advierte como una cristida sino como un l6fido en sentido mas
estricto, mientras que la cristida originada a partir de este 16fido constituye otro

cingulido a nivel del trigonido (Fig. 55 A).
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Fig. 55: denticidn inferior de Morphippus imbricatus.
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El p4 es bien molariforme y se diferencia del p3 principalmente por el mayor
desarrollo del protoléfido y por un talénido mas ancho (hipoléfido+entoléfido). En los
especimenes MACN A 52-76 (Fig. 55 C) y FMNH P 13411 (Fig. 55 B), el metaléfido se
ha conectado con el talénido (entoléfido) originando una fosétida trigéonido-talénido.
Esta fosétida no se observa en el espécimen FMNH P 13378 (Fig. 55 A) debido a que
presenta un menor estado de desgaste, y por lo tanto el fléxido no ha devenido atiin en
una fosétida.

Los molares muestran un trigbnido mucho menor que el talénido, como es
tipico de los Toxodontia. Al igual que en el p4, se distingue claramente un fosétida
trigonido-talénido, que en el caso del m3 de FMNH P 13411 y MACN A 52-76, no se ha
cerrado y aun persiste el fléxido meta-entol6fido a partir del cual se origina la
fosétida. Mesialmente respecto del metal6fido, entre éste y el paraléfido, se observa
otro fléxido (fléxido del trigonido) que puede desaparecer con el desgaste y que
parece ser mas persistente en el m3. Debido a la mecanica masticatoria y a la
secuencia de erupcidn, el m1 es la pieza cuya morfologia oclusal se simplifica mas
rapidamente por el desgaste. Tanto en el m2 como en el m3 se observa un fléxido
ento-hipoléfido, apenas insinuado en el m2 de especimenes mas desgastados como
FMNH P 13411 (Fig. 55 B). En individuos con un desgaste no muy avanzado, se puede
apreciar que el entol6fido constituye un l6bulo que no solo se proyecta lingualmente
a partir del hipol6fido sino también mesialmente, especialmente notorio en el m3 de
MACN A 52-76 (Fig. 55 C). Finalmente, otra caracteristica de la diagnosis muy visible
en este espécimen es la curvatura labial del extremo distal del talénido, similar a lo

que se observa en algunos Toxodontidae (ej. Proadinotherium).

5.2.3 - Eurygenium Ameghino, 1895

Especie tipo: Eurygenium latirostris Ameghino, 1895.

Taxones incluidos: E. pacegnum Shockey, 1997. La especie E. normalis Ameghino,
1897 esta representada por un unico espécimen (MACN A 52-85) el cual corresponde
a un fragmento de maxilar con P4-M3 muy desgastado. Sin embargo, no existe
consenso acerca de este espécimen. Patterson (1952, catalogo inédito) lo asigno a
Morphippus imbricatus, sin explicar en base a qué evidencia relaciond este espécimen

con otros especimenes de M. imbricatus. Shockey (1997) lo consider6 aff.
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Rhynchippus, mientras que Marani y Dozo (2008) mantuvieron la asignacién original
de Ameghino (1897). En este contexto, el espécimen MACN A 52-85 es aqui
considerado como un “Notohippidae” indet. ya que, por su desgaste, no es posible
corroborar la presencia o ausencia de los caracteres diagnosticos de uno u otro
género. En consecuencia, solo se consideraran validas las especies E. latirostris y E.
pacegnum.

Distribucion geografica y estratigrafica: niveles de EM Deseadense (Oligoceno
superior) de la Formacién Sarmiento, Chubut, Argentina y “estratos de Salla”
(Oligoceno superior), Bolivia.

Diagnosis ampliada- El género se reconoce por la siguiente combinaciéon de
caracteres: (1) raiz anterior de los arcos cigomaticos mas expandida lateralmente que
en otros géneros deseadenses como Rhynchippus o Mendozahippus, dando al rostro
un aspecto mas robusto, (2) constricciéon palatal a nivel del P1 mas marcada que en
Rhynchippus o Mendozahippus, aunque menos que en Pascualihippus, (3) foramenes
incisivos mas pequefios que en Rhynchippus, similar a lo observado en Pascualihippus,
(4) ausencia de diastema, (5) ausencia de cingulo mesiolingual en premolares
superiores, a diferencia de lo observado en Rhynchippus, (6) presencia de cingulo
distolingual en premolares superiores, aunque parece desaparecer rapidamente con
el desgaste, (7) diametro mesio-distal en premolares superiores algo menor que el
labio-lingual, a diferencia de Pascualihippus, Rhynchippus y Eomorphippus, (8)
presencia de cresta intermedia y primera cresta+crochet en los molares, mas
evidente en E. latirostris, aunque susceptible de atenuarse con el desgaste, (9) fosa
central abierta lingualmente en el M2, que puede cerrarse en estadios de desgaste
muy avanzados, (10) ausencia de foseta posterolabial en molares superiores, (11)
foseta distal en el M2 que puede borrarse en estadios de desgaste avanzado, y (12)
M3 mucho mas pequefio que el M2, de contorno aproximadamente triangular y sin
una capa de esmalte que permita identificar con claridad el limite distal de la

superficie oclusal (al menos hasta alcanzar estadios de desgaste muy avanzados).

EURYGENIUM LATIROSTRIS Ameghino, 1895

Holotipo: MACN A 52-70 (fragmento de premaxilar con alvéolos de los incisivos).
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Especimenes incluidos?: MACN A 52-71 (porcién anterior del craneo con P2-M3
izquierdos y P3-M3 derechos), MACN A 52-72 (M2 derecho e izquierdo, M3 derecho y
fragmento de m3 derecho), MACN A 52-73 (fragmento de maxilar con P2-3
izquierdos), UNPSJB PV 60 (craneo muy completo [falta la region occipital y parte del
basicraneo] con toda la denticiéon excepto C-P1 izquierdos) y ACM 3286 (craneo
bastante completo aunque algo deformado y deteriorado, con parte de la denticion).
El espécimen FMNH P 13282 (craneo casi completo [falta arco cigomatico izquierdo y
gran parte del basicraneo] con P3-M3 derecho en buen estado y P2-M3 izquierdos
muy deteriorados) es considerado aqui como Eurygenium cf. E. latirostris, ya que
presenta algunas particularidades que se mencionaran en la descripcion.
Procedencia geografica: MACN A 52-71, MACN A 52-72 y FMNH P 13282 provienen
de Cabeza Blanca, Chubut, Argentina. Sin datos de procedencia para el resto de los
especimenes.

Procedencia estratigrafica: niveles de EM Deseadense (Oligoceno superior) de la
Formacion Sarmiento.

Diagnosis ampliada- La especie se distingue por la siguiente combinaciéon de
caracteres: (1) rostro de aspecto mas robusto que E. pacegnum, producto de una
expansion lateral mas marcada de los arcos cigomaticos a nivel de la raiz anterior, (2)
area central de la region frontal algo deprimida, delimitada posteriormente por las
crestas frontales, mas marcadas que en R. equinus, (3) arco premaxilar redondeado,
aunque mas amplio que en R. equinus y E. pacegnum, (4) paladar mas ancho que en E.
pacegnum, y (5) capa de cemento en la cara lingual de los incisivos (y restos en la cara

lingual de algunos premolares y molares) superiores.

2 Patterson (1952, catalogo inédito) también incluyé al espécimen MACN A 52-75 (trozo de mandibula
con m1-3), el cual no pudo ser localizado en la colecciéon. De acuerdo al autor, el espécimen esta
identificado con dos etiquetas del propio Ameghino, una que lo refiere a “Eurygeniops” latirostris y otra
que lo refiere a “Pronesodon robustus”. Al no estar clara la asignacion ni los fundamentos de la misma
(v al no ser ubicado en la coleccién), no se puede atribuir el espécimen con certeza a E. latirostris.
Paralelamente, en la busqueda de dicho ejemplar, se di6 de manera fortuita con un material
(fragmento de mandibula con el m3) identificado como Eurygenium latirostris, cuyo nimero esta
parcialmente borrado (MACN A 52-...). Este m3 es muy similar al fragmento de m3 del lote de dientes
sueltos que conforman el material MACN A 52-72. Sin embargo, dado el cardcter sumamente
fragmentario de la comparacion y la falta de certeza respecto de MACN A 52-75, no sera hasta que se
encuentre material asociado de craneo y mandibula que se podran resolver estos interrogantes y
avanzar sobre la descripcion de la denticiéon inferior de E. latirostris.
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Descripcion

Uno de los craneos mas completos y mejor preservados de la especie es el
espécimen UNPS]B PV 60 (Marani y Dozo, 2008). Al igual que en el caso de MPEF PV
695 (R. equinus) este material fue sometido a analisis por tomografia, motivo por el
cual se hara mayormente referencia a este espécimen (Fig. 56). Lamentablemente no
se ha preservado la region basicraneana y occipital, aunque si se ha preservado parte

de ambos petrosos in situ.

Region nasofacial y neurocraneana dorsal

Uno de los aspectos mas diferenciales de E. latirostris respecto del resto de los
“Notohippidae” conocidos es el marcado ensanchamiento que presenta a nivel del
extremo anterior se los arcos cigomaticos. Esta caracteristica, sumada a la mayor
amplitud del arco premaxilar y el morro mas corto en relacién al largo total del
craneo, le otorgan un aspecto muy robusto y bien diferente al de las especies
descriptas hasta el momento (Fig. 56 A). A diferencia de R. equinus, el margen anterior
de la rama ascendente del premaxilar es casi recto, y menos desplazado hacia atras.

Es oportuno mencionar en esta instancia algunas de las particularidades que
presenta el espécimen FMNH P 13282 (aqui considerado Eurygenium cf. E. latirostris).
Desde el punto de vista de la morfologia oclusal (ver mas adelante), resulta idéntica
(al menos a nivel de las piezas que conservadas) a la denticion de E. latirostris. Sin
embargo, presenta un tamafio algo menor, un ensanchamiento menos marcado a
nivel de la raiz anterior de los arcos cigomaticos, un menor desarrollo dorsoventral
de estos ultimos, una cresta facial menos marcada, y el borde anterior de la rama
ascendente de los premaxilares con una suave curvatura. Todas estas caracteristicas
le otorgan un aspecto levemente mas esbelto tanto en vista lateral como en vista

dorsal en comparacion con el espécimen UNPS]B PV 60 (Fig. 57).
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Fig. 56: craneo de Eurygenium latirostris (UNPSJB PV 60) en vista dorsal (A), lateral
(B) y ventral (C).
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El material FMNH PV 13282 fue referido por Radinsky (1981) a Morphippus
imbricatus, aunque posteriormente Marani y Dozo (2008) lo asignaron a Eurygenium,
quedando pendiente su asignacion especifica. En base a su morfologia oclusal
(indistinguible respecto de la de E. latirostris), se considera aqui que el espécimen es
consistente con la diagnosis del género y de la especie, a pesar de las diferencias
mencionadas. Tratdndose de un espécimen adulto, tales diferencias podrian
atribuirse a dimorfismo sexual. Lamentablemente, cualquier abordaje morfométrico
al respecto queda fuera de alcance por la imposibilidad de contar con una muestra de
craneos que otorgue un respaldo estadistico. Por esta razon, la asignacién de FMNH P

13282 a E. latirostris se realiza de manera tentativa.

Fig. 57: comparacidn de los especimenes UNPS]B PV 60 (Eurygenium latirostris) (A
y B) y FMNH P 13282 (Eurygenium cf. E. latirostris) (Cy D).

Los nasales son anchos y cortos, consistente con la ya mencionada robustez
general del morro. Su extremo anterior contacta ampliamente con el extremo dorsal
de los procesos ascendentes del premaxilar. Posteriormente, y a diferencia de
Rhynchippus, la sutura naso-frontal no muestra la tipica forma de “W” ya que los
frontales carecen de procesos nasales que se introduzca en forma de cufia entre estos
elementos. El margen lateral de los nasales es apenas curvo, registrandose su ancho

minimo aproximadamente a nivel del extremo mesial del M1. Los frontales son muy
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cortos, restringidos casi exclusivamente al techo del craneo a nivel de las érbitas. Los
procesos postorbitales son grandes, bien triangulares, suavemente curvados hacia
atras y fuertemente acentuados por una marcada constriccién postorbital. Hacia la
base de los procesos se observan claramente los fordmenes supraorbitales, grandes y
de seccion circular. Las crestas frontales son mas evidentes que en Rhynchippus y
confluyen en la cresta sagital, muy desarrollada (Fig. 56 A).

Posteriormente, el techo y la regiéon dorsal de las paredes del neurocraneo estan
constituidos por los parietales, limitados anteriormente por los frontales (y
probablemente por el aliesfenoides a nivel de la fosa temporal), y lateralmente por el
escamoso. Los contactos con estos elementos presentan suturas bien marcadas,
irregulares y con un fuerte relieve que permite incluso percibirlas al tacto (Fig. 56). El
extremo posterior (y su contacto con el occipital) no puede observarse en el
espécimen UNPSJB PV 60. Sin embargo, si se ha preservado parcialmente en el
espécimen FMNH P13282 (Eurygenium cf. E. latirostris), en el que la cresta sagital
remata en la cresta nucal, la cual parece no proyectarse posteriormente como si
ocurre en Rhynchippus. Por debajo de los parietales, las paredes de la cavidad
craneana se contintiian a través de la porcién expandida del escamoso. Por su parte,
los procesos cigomaticos de los escamosos contribuyen ampliamente a la porcion
posterior de los arcos cigomaticos. Como se menciond, son fuertemente comprimidos
y de gran desarrollo dorsoventral en el espécimen UNPSJB PV 60, principalmente a
nivel del extremo posterior de la 6rbita. Esta caracteristica es mucho menos marcada
en el espécimen FMNH P13282 (Fig. 56 By 57).

Siendo una condicién generalizada para los Notoungulata la fosa glenoidea es de
amplio desarrollo transversal y se ubica muy por encima del plano del paladar (Fig.
56 B y C). Esta precedida por un notorio proceso preglenoideo (sobre el margen
ventral del arco cigomatico) y posteriormente limitada por el proceso postglenoideo,
este ultimo solo preservado en el espécimen FMNH P13282. El borde dorsal de los
arcos cigomaticos constituye una cresta que se contintia posteriormente con la cresta
nucal (Figs. 56 y 57). A nivel de la base de los procesos cigomaticos del escamoso, se
distinguen al menos tres foramenes vasculares asociados a la irrigacion de la region
temporal, probablemente conectados internamente con el seno venoso temporal (Fig.
56 A). Estos foramenes se identifican tanto en el espécimen UNPS]B PV 60 como en

FMNH P13282.
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Region palatal y denticién superior

El paladar es de base muy amplia, proporcionalmente mas ancho que en
cualquiera de los “Notohippidae” mencionados hasta ahora. Los fordmenes incisivos
son proporcionalmente mucho mas pequeiios que en Rhynchippus, y se ubican justo
por delante de la sutura premaxilo-maxilar. Esta sutura se distingue con total claridad
a nivel de los alvéolos del canino (Fig. 56 C). Posteriormente, justo por delante de la
sutura maxilo-palatina y a nivel del extremo mesial del M2, se distinguen los
forAmenes palatinos mayores (apertura anterior de los canales palatinos
posteriores). La apertura posterior de estos canales (foramenes palatinos
posteriores) no se alcanza a distinguir sobre la pared o piso de la 6rbita, aunque
probablemente debido a problemas de preservacién y a la presencia de sedimento
muy consolidado.

Denticion- Los incisivos son aproximadamente isodiamétricos, siendo el
didmetro mesio-distal del 12 apenas mayor. Estin contenidos dentro del arco
premaxilar, el cual es en forma de “U” bien amplia (Fig. 58). El I1 e I2 muestran una
notoria capa de cemento sobre su cara lingual, aunque mucho mas delgada que la que
se describira para los “Notohippidae” mas derivados. En el 12 e I3 se observa un
cingulo distolingual (especialmente en el 13), el cual probablemente también haya
estado presente en el I1 en estadios de menor desgaste. El canino es muy similar al I3,
con el cingulo distolingual ain mas marcado. Siguiendo el patréon general y debido a
la mecanica masticatoria, la morfologia de la corona de los incisivos 1 y 2 se simplifica
mas rapidamente (debido al desgaste) que en el I3 y el canino.

Los premolares crecen en tamafio mesiodistalmente, siendo el P1 claramente el
mas pequeiio. En vista oclusal presenta un contorno irregular y un didmetro mesio-
distal aproximadamente similar al labio-lingual. El resto de los premolares son mas
cuadrangulares, y su diametro mesio-distal es mucho menor que el labio-lingual. El
valle central esta abierto mesiolingualmente (protolofo incompleto), salvo en el P4,
en el cual el desgaste ha conectado el protolofo y el paralofo. Marani y Dozo (2008) lo
describieron como protolofo ausente en el P1 y P2, protolofo insinuado en el P3, y
presencia de protolofo en el P4, haciendo referencia a la misma condicion del valle
central. E]1 P1 y el P2 muestran un parastilo marcado, apenas insinuado en el P3 y P4.

En el P3 se observa con claridad un cingulo distolingual (Fig. 58 B) que por su
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ubicacion (bien alto en la corona), es posible que se borre en estadios mas avanzados
de desgaste, como en el caso de FMNH P13282 (Fig. 58 A). Tanto en los premolares
como en los molares, el paralofo y el metalofo constituyen un ancho ectolofo. Sobre la
cara labial se distinguen dos suaves ondulaciones correspondientes a la columna del

paracono (mesial) y a la columna del metacono (distal).

Fig. 58: paladar y detalle de la denticion superior de Eurygenium latirostris.
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Los molares son notoriamente mas grandes que el P4. El M1 es el de mayor
didmetro labio-lingual, producto de un ancho ectolofo y un protolofo fuertemente
desarrollado. La superficie labial es bastante plana, siendo casi imperceptibles las
ondulaciones correspondientes a la columna del paracono y del metacono. Como lo
mencionan Marani y Dozo (2008), se observan rastros de lo que parece ser una
delgada capa de cemento sobre la superficie lingual del M1 (figura 3 en Marani y Dozo
[2008] y figura 58 B de esta tesis). El M2 es el de mayor diametro mesio-distal,
principalmente por la presencia de un metalofo mas abultado en el que se distingue
con claridad una foseta distal, derivada de lo que probablemente haya sido un fuerte
cingulo distal en estadios de desgaste menos avanzado (Fig. 58). A diferencia del M1,
la fosa central del M2 esta abierta lingualmente, y en base a la profundidad de la
hendidura protocono-hipocono, es probable que haya permanecido abierta ain en
estadios avanzados de desgaste. Esta apertura de la fosa se explica en parte por la
extension mesiodistal del M2 y la consecuente separaciéon entre el protocono y el
hipocono, mucho mayor que en cualquier otro diente. Tanto en el M1 como en el M2,
se observan dos abultamientos linguales del ectolofo correspondientes a la cresta
intermedia y segunda cresta (probablemente+crochet), similar (aunque menos
marcadas) a las crestas de Rhynchippus equinus. El M3 en cambio muestra un
protolofo menos desarrollado, y si bien parece haber un hipolofo incipiente, lo cierto
es que no se evidencia un lofo transversal (metalofo) que limite distalmente la fosa
central (Fig. 58). Como se mencion6 en la diagnosis del género, carece de una capa

distal de esmalte que permita identificar el limite de la superficie oclusal.

Regidn orbitotemporal

La descripcion de esta regién esta basada en el espécimen UNPSJB PV 60. Las
orbitas son bastante circulares y abiertas posteriormente, aunque en el caso de E.
latirostris, su tamafo relativo parece ser algo menor. A diferencia de las especies
mencionadas previamente, se observa un notorio proceso lacrimal a nivel del
extremo anterior de la circunferencia de la 6rbita. Si bien sus limites no son claros, no
se observa exposicion facial del hueso lacrimal. Dentro de la cavidad de la érbita, en el
extremo anterior, se observa la apertura del corto y amplio canal infraorbital, y

dorsalmente, el foramen lacrimal (Fig. 59). No se distinguen con claridad los
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foramenes asociados a la base de la cavidad de la érbita, aunque se observa una
region muy deteriorada, de muy poco espesor, en la que probablemente se haya
ubicado el foramen esfenopalatino. La apertura posterior de los canales palatinos no
se visualiza debido al poco contraste del sedimento que ha rellenado de manera
compacta la cavidad nasal, region etmoidal y coanas (Fig. 59). Lamentablemente, no
se perciben los limites de los elementos que constituyen el piso y la region anterior de
la pared de la cavidad orbitaria (palatino, maxilar y frontal). Dorsalmente, préximo a
la base del proceso postorbital, se distingue la apertura del canal supraorbital, grande

y de seccién circular (Fig. 56).
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Fig. 59: reconstruccién 3D de Eurygenium latirostris (UNPS]B PV 60) y detalle de la
region posterior (arriba) y anterior (abajo) de la 6rbita.
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Tampoco pueden distinguirse los elementos del complejo esfenoidal que
contribuyen al fondo de la cavidad de la 6rbita y a la region posterior de la pared,
aunque si se reconocen los foramenes caracteristicos de esta zona. Si bien el
sedimento dificulta su observaciéon a ojo desnudo, su remocién digital ha permitido
identificarlos. En la parte posterior y mas profunda se observa la fisura esfenorbital,
grande y de seccion circular. Anterodorsalmente se observa el foramen O6ptico, y
dorsalmente respecto de la fisura esfenorbital, se distingue el foramen
orbitotemporal (Fig. 59). La posicién relativa, tamafio y orientacion de estas
perforaciones son muy similares a lo observado en las especies ya mencionadas en las

cuales se han podido describir estas estructuras.

Basicraneo y region auditiva

El basicraneo y la region auditiva se han preservado solo parcialmente tanto en
el espécimen UNPS]B PV 60 como en FMNH P13282 (Eurygenium cf. E. latirostris). A
nivel de las coanas y proyectdndose posteroventralmente a partir de sus paredes
laterales, se observan dos proceso robustos, correspondientes a las proyecciones del
pterigoides y del palatino mas el aliesfenoides. Lamentablemente no se distinguen las
suturas, y resulta imposible determinar con precisién los limites de cada elemento.
Sin embargo, en base a lo observado en R. equinus y considerando los argumentos de
Billet et al. (2008), es muy probable que la porcién conservada tanto en UNPS]B PV
60 como en FMNH P13282 corresponda a la cresta palatina (o ectopterigoidea, mas
robusta que en otros “Notohippidae” y en forma de proceso), mientras que el
desarrollo de la cresta pterigoidea (o entopterigoidea) no se puede precisar (Figs. 56
Ay 60). Por detras de la cresta palatina se distingue con claridad la fosa escafoides.
Siguiendo las interpretaciones previas, es probable que represente el sitio de origen
del musculo tensor del velo del paladar, aunque la inferencia respecto del recorrido
del tenddén asociado a este musculo (y de su insercion en el paladar en forma de
aponeurosis) es mas dificultosa debido al deterioro de la region. Tanto los elementos
que contribuyen al techo de las coanas como el resto del basicraneo faltan por

completo o estan sumamente deteriorados en ambos especimenes.
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Fig. 60: region basicraneana y occipital de Eurygenium latirostris. Reconstrucciéon 3D
(UNPSJB PV 60) en la que se observan ambos petrosos expuestos (celeste) (A) y vista
posterodorsal de ACM 3286 (B). Fotografia M.T Dozo.
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Las bulas también faltan en ambos especimenes, de manera tal que nada puede
decirse respecto de su morfologia externa o interna. Sin embargo, producto de la
ausencia del timpdanico en el espécimen UNPS]B PV 60, se puede apreciar parte del
techo de la cavidad timpanica. A pesar del deterioro, su posicion esta indicada tanto
por la exposicion de la superficie timpanica del petroso (que constituye
invariablemente el techo de la cavidad timpanica) como por el “canal” en el escamoso
correspondiente al meato tubular osificado en corte (Figs. 56 y 60). El meato tubular
osificado desemboca en la region dorsal de la cavidad timpanica, aunque debido al
deterioro del material, no se puede determinar si protruye o no dentro de la misma.
Los senos epitimpanicos (preservados parcialmente en el espécimen UNPSJB PV 60 y
completamente en FMNH P13282) no presentan particularidades y responden, en
cuanto a ubicacién y desarrollo, a lo esperado para un toxodonte y mencionado para
los “Notohippidae” ya descriptos. La observacién de los slices a nivel de esa region
permite apreciar su conexién con la cavidad timpanica a través del aditus o foramen
pneumaticum.

Por el deterioro que presentan ambos especimenes a nivel de la bula y regiones
periféricas, no es posible describir la salida de la rama mandibular del nervio
trigémino (V3) y nervios del canal pterigoideo, como asi tampoco la salida de la
chorda tympani ni la presencia y ubicacion del foramen yugular. En cambio, se puede
apreciar con claridad el foramen postglenoideo en el espécimen FMNH P13282
(Eurygenium cf. E. latirostris). Se ubica por detras del proceso postglenoideo, entre
éste y la cresta meatal (Fig. 61). Si bien este foramen no se puede observar en el
material tomografiado (no se han preservado restos del timpdanico), si se observa
parte del canal postglenoideo en los slices correspondientes, conectado
intracranealmente con el seno venoso temporal.

Tampoco puede observarse en este espécimen el mae, aunque como se
menciond (debido a la ausencia del timpanico), si se aprecia el surco correspondiente
al meato tubular osificado (Figs. 56 Cy 60). En el espécimen FMNH P13282 (Fig. 61),
el mae se distingue claramente. Es de seccion circular, y por delante, entre éste y el
proceso postglenoideo, se observa el foramen suprameatal. Su posicién relativa
difiere de lo observado en Rhynchippus, en el que se ubica dorsalmente respecto del
mae. Tanto la morfologia del proceso postglenoideo (muy desarrollado) como de la

cresta meatal (con forma de cresta en sentido estricto) recuerdan mas a lo observado
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en Puelia (Fig. 19) que en los géneros deseadenses Rhynchippus o Mendozahippus (ver
mas adelante). Por detras de la cresta meatal se observa lo que parece ser el foramen
estilomastoideo, aunque el deterioro en esa region impide identificarlo con claridad

(Fig. 61).

Fig. 61: vista posterolateral (arriba) y ventral (abajo) de la regién auditiva de FMNH
P13282 (Eurygenium cf. E. latirostris).

Finalmente se hara una breve mencién al petroso, que por la ausencia de
timpanico y la remocién (a partir de la serie tomografica) de parte del sedimento,

expone parcialmente su superficie ventrolateral y dorsomedial (Fig. 60). En vista
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timpanica (ventrolateral), solo es posible distinguir una porciéon del promontorio
(Qque parece ser abultado y de contorno eliptico). Lamentablemente estan
deteriorados los sectores mas informativos desde el punto de vista morfolégico, esto
es, la region en la que se deberian encontrar las fenestras vestibular y coclear, y
aquella correspondiente al canal facial y fosas asociadas (estapedial vy
postpromontorial).

En vista endocraneana (dorsomedial), la fosa subarcuata se muestra amplia y
poco profunda, similar a lo mencionado para Rhynchippus. No se distingue una cresta
muy marcada que separe la fosa subarcuata del mai, mientras que la comisura
prefacial no puede describirse debido al deterioro del espécimen en esa region. Si
bien no se observa una cresta petrosa muy marcada, si se observan restos que
probablemente corresponden a la osificacion tentorial originada a partir de la cresta
petrosa, similar a lo descripto para Rhynchippus y Mendozahippus (ver mas adelante).
Estos restos estan incluidos en el sedimento que rellena el espacio endocraneano, por
lo que solo se pudieron observar en los slices y en el modelo generado a partir de los
ellos (Fig. 60). Por su parte, el mai parece haber sido dafiado durante la preparacion,
habiéndose perdido el tabique (cresta transversa) que separa la salida del nervio
vestibulococlear (foramen acustico inferior) de la salida del nervio facial (foramen

acustico superior).

Regidén occipital (occipucio)

Solo se ha preservado parte de la regién occipital en los especimenes mas
completos de E. latirostris. Particularmente, aquellos que brindan mas informacién al
respecto son el ya mencionado espécimen FMNH P 13282 (Eurygenium cf. E.
latirostris) y ACM 3286, un craneo con el morro y el paladar muy deteriorados pero
que conserva parte del complejo occipital (Figs. 60 B y 61). Ambos materiales
permiten observar el encuentro de la cresta sagital con la cresta nucal, esta ultima
moderadamente desarrollada y menos proyectada caudalmente que en Rhynchippus'y
Mendozahippus (ver mas adelante). Al igual que lo mencionado para estos géneros (y
que parece ser una caracteristica generalizada dentro de los “Notohippidae”), la

cresta nucal se continda lateralmente con la cresta dorsal de los arcos cigomaticos.
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Por el contrario, y a diferencia de ellos, se distingue una sutil cresta occipital externa
que delimita dos depresiones, una a cada lado de la misma (Fig. 60 B).

El extremo posterior del timpanico, la eventual exposicién occipital del petroso
y los elementos que constituyen los margenes del foramen magnum y los condilos
occipitales estan muy rotos o faltan por completo. Esto imposibilita no solo su
descripcion sino también la identificacién de los foramenes pares a nivel de la
constriccion occipital. Ademas del supraoccipital, solo se ha preservado parte del
extremo caudal del escamoso derecho, expandido y muy pneumatizado (lo cual
explica su fragilidad y pobre preservacion), constituyendo la teca epitimpanica (Figs.

60 By 61).

EURYGENIUM PACEGNUM Shockey, 1997

Holotipo: MNHN Bol V 003643 (rostro con denticién superior completa, muy
deteriorado dorsalmente).

Especimenes incluidos: MNHN Bol 003644 (esqueleto muy completo), MNHN Bol
003645 (mandibula con denticion inferior completa), MNHN Bol 003646 (dp4-m1l
izquierdos, M1 y fragmento de premaxilar con 11-2), UF 90981 (fragmento de
premaxilar y maxilar con P3-M3 derechos), UF 90996 (M2 derecho), UF 137883 (M1-
3 izquierdos), UF 137884 (M1-3 izquierdos), UF 137887 (P2-M3 derechos y porcién
posterior del craneo muy deteriorado), UF 146398 (P3-4 derechos), UF 146399 (P4-
M2 derechos), UF 146400 (I1-2, P1-M1 derechos e 11-2, P1-4 izquierdos), UF 149209
(mandibula con denticion casi completa), UF 149210 (P4-M2 izquierdos), UF 149212
(mandibula con p4-m3 izquierdos y m1-3 derechos), UF 149216 (craneo incompleto
juvenil con dC, dP1-4 y M1 derechos e izquierdos), UF 149217 (dP3-4 y M1 derechos),
UF 20696 (paladar y fragmento mandibular con denticion muy deteriorada), UF
20699 (P4-M3 izquierdos), UF 21928 (I12-M1 derechos y C-P3 izquierdos), UF 21929
(sinfisis y rama mandibular derecha con i1-3 izquierdos e i1-m3 derechos), UF 21934
(sinfisis y rama mandibular derecha incompleta con il-m1 derechos e il-p2
izquierdos), UF 22103 (P2-M3 izquierdos), UF 22105 (P4-M3 derechos), UF 22106
(P3-M3 derechos), UF 22107 (I11-M2) y UF 22136 (M2-3 izquierdos). Shockey (1997)
también incluy6 al espécimen YPM PU 20680 (fragmento de hemimandibula con m2-

3 y regién anterior del craneo bien preservado y con la denticién completa). Sin
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embargo, aqui es considerado como Eurygenium cf. E. pacegnum por presentar una
serie de particularidades morfoldgicas que no se corroboran en otros especimenes
(ver mas adelante).
Procedencia geografica: Salla, Bolivia.
Procedencia estratigrafica: Unidad 1 y Niveles Blancos Superiores (Unidad 6) de los
“estratos de Salla” (Salla Beds), Deseadense (Oligoceno superior) (Shockey, 1997).
Diagnosis ampliada- La especie se distingue por la siguiente combinacion de
caracteres: (1) rostro de aspecto mas robusto que en R. equinus producto de una
expansion lateral acentuada de los arcos cigomaticos a nivel de la raiz anterior,
aunque menos marcado que en E. latirostris, (2) arco premaxilar redondeado, mas
angosto que en E. latirostris (3) paladar mas angosto que en E. latirostris, (4) restos de
cemento en la cara lingual de los molares, similar a lo mencionado para E. latirostris,
(5) cingulo lingual en incisivos inferiores, a diferencia de lo observado en M.
imbricatus, (6) ausencia de fosétida del entol6fido, similar a lo observado en M.
imbricatus y diferente de R. equinus, y (7) manos tetradactilas y con el trocanter en
posicion mas proximal, a diferencia de R. equinus.

Shockey (1997) mencioné también el gran desarrollo del protolofo del M2, el
cual le otorga al diente un aspecto oblicuo distintivo. Sin embargo, esta caracteristica
es especialmente notoria en el holotipo pero no tan evidente en otros especimenes

del hipodigma, por lo cual se ha preferido no incluirla en la diagnosis.

Descripcion

A pesar de tratarse de uno de los taxones mas conocidos en términos de
porcentaje de su esqueleto representado por el material fosil (Fig. 62), el material
craneano esta mayormente restringido a la porcion anterior (morro y regién palatal)
y a la mandibula. Si bien hay especimenes en los que se ha conservado parcialmente
la porcion posterior del craneo, su pobre preservacion impide una descripcion
detallada del oido y del basicraneo en general. Por tal motivo, la descripcion se vera
acotada a las porciones craneanas mejor preservadas, mientras que la descripcidn del
basicraneo estara supeditada a un eventual incremento del registro fésil a partir del

trabajo que lleva adelante desde hace tiempo en Salla y localidades deseadenses
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aledafias (Shockey, comunicacién personal). Por su parte, el material postcraneano ha

sido descripto por Shockey (1997) y Shockey y Anaya (2008).

Fig. 62: reconstruccion del esqueleto de Eurygenium pacegnum en base a MNHN Bol
V 003644 (postcraneo), MNHN Bol V 003643, UF 137887, PU 20680 (craneo), y
MNHN Bol V 003645 (mandibula). Tomado de Shockey (1997).

Region nasofacial

Como se menciond en la diagnosis, el rostro es mas robusto que las especies del
género Rhynchippus pero menos que E. latirostris, ya que si bien el craneo se
ensancha a nivel de los arcos cigomaticos, este ensanchamiento es moderadamente
acentuado. En el espécimen YPM PU 20680 (Eurygenium cf. E. pacegnum), los
procesos nasales de los premaxilares contactan los extremos anteriores de los
nasales, similar a lo observado en E. latirostris. Los nasales son anchos y cortos en
comparacion con lo observado en Rhynchippus o Mendozahippus (ver mas adelante),
otra caracteristica propia del género. Al igual que en E. latirostris, contactan
ampliamente con los procesos nasales del premaxilar (e incluso se extienden por
delante de estos), algo que no se observa en el holotipo (muy deteriorado
dorsalmente) (Fig. 63 A). Posteriormente, el recorrido de la sutura naso-frontal
difiere levemente de lo observado en E. latirostris, ya que los frontales si se
introducen en forma de cuila entre los nasales. Los maxilares no presentan ninguna

particularidad, destacando los fordmenes infraorbitales en vista lateral. Estos se
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ubican a la altura del margen mesial del M2, son subelipticos, de gran tamafio y se

abren de manera frontal (Fig. 63 B).

Fig. 63: espécimen YPM PU 20680 (Eurygenium cf. E. pacegnum) en vista dorsal (A),
lateral (B) y ventral (C). Fotografias M.T Dozo.
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Los frontales son relativamente cortos, y al igual que lo mencionado para el
resto de los “Notohippidae”, se proyectan lateralmente mediante los procesos
postorbitales. Sin embargo, a diferencia de las especies mencionadas hasta ahora, los
procesos postorbitales se aproximan bastante al margen dorsal de los arcos
cigomaticos, de manera tal que el limite posterior de la Orbita estd mucho mas
insinuado, siendo apenas abierta (Shockey, 1997). A nivel del extremo anterior del
anillo orbital se destaca un proceso lacrimal similar a lo mencionado para E.
latirostris. Lamentablemente no se puede observa la pared de la 6rbita, ni tampoco los
forAmenes que alli de ubican. Sin embargo, dada la aparente poca variabilidad de
estos elementos, seria esperable una disposicion y morfologia similar a lo descripto
para E. latirostris. Como se menciono, la porcién posterior del crdneo (neurocraneana
dorsal, occipital y basicraneo) no puede describirse debido a la deficiente

preservacion de estas regiones.

Region palatal y denticién superior

El arco premaxilar es redondeado, y si bien en el holotipo (apenas deformado)
parece ser en forma de “U” cerrada (Fig. 64), otros especimenes como YPM PU 20696
o YPM PU 20680 (Eurygenium cf. E. pacegnum) sugieren una forma mas comparable a
la de E. latirostris. El paladar es mas ancho que el de R. equinus, aunque mas angosto
que el de E. latirostris, y consistente con lo mencionado en relacion a la morfologia del
morro. El extremo anterior del paladar esta conformado por el premaxilar, sobre el
cual destacan los foramenes incisivos. Son bien notorios, mas pequenos que los de R.
equinus y ubicados muy proximos hacia la linea media, como parece ser caracteristico
del género. En el espécimen YPM PU 20680 (Eurygenium cf. E. pacegnum) se observa
con claridad la sutura premaxilo-maxilar, inmediatamente por detras de los
foramenes incisivos. Posteriormente, aproximadamente a nivel del M2, se distingue
claramente la sutura maxilo-palatina (Fig. 63). Por el contrario, no se aprecian los
foramenes palatinos mayores en ninguno de los especimenes. A nivel del extremo
distal del M3 se alcanzan a distinguir (tanto en el holotipo como en YPM PU 20680) la
base de las crestas palatinas (o ectopterigoideas), las cuales parecen ser robustas,

probablemente similares a las de E. latirostris.
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Denticion- Los incisivos siguen el mismo patrén que el resto de los
“Notohippidae” deseadenses. Son aproximadamente similares en tamafno, aunque el
[2 parece ser apenas mayor. El I3 por su parte es levemente mas pequeio, y su
morfologia se asemeja mas a la del canino que a la del 12. En el holotipo se observa
con claridad una foseta lingual, reminiscencia de un cingulo lingual que
probablemente también haya estado presente en el resto de los incisivos en estadios
previos de desgaste. Los caninos son indistinguibles de los de E. latirostris, con la cara
labial ondulada en vista oclusal y con un gran cingulo lingual. En piezas muy
desgastadas no se observan rastros del cingulo, y el contorno en vista oclusal tiende a
ser circular hacia la base de la corona. Similar a lo observado en E. latirostris, se

observa una constriccién a nivel del P1-P2 (Figs. 63, 64 y 65).
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Fig. 64: denticion superior Eurygenium pacegnum. Tomada y editada de Shockey
(1997).
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El P1 es el mas pequefio de los premolares, los cuales crecen en tamafio
mesiodistalmente. Su contorno es aproximadamente circular, siendo su didmetro
mesio-distal similar al labio-lingual. El resto de los premolares muestran una
morfologia oclusal muy similar a la de E. latirostris, caracterizada por una fosa central
alargada mesiodistalmente, abierta en el P2 del holotipo pero que parece cerrarse con
el desgaste de acuerdo a lo observado en otros especimenes (ej. YPM PU 20680).
Muestran un parastilo bien marcado (especialmente notorio en P3-4) y un pequefio
metastilo, mas notorio en el P2. Como es frecuente, la region del paracono y metacono
constituyen un ectolofo masivo. Por su parte, el hipolofo esta conectado con el
extremo distal del ectolofo conformando un metalofo transversal (Figs. 63, 64 y 65).
En el caso de los premolares de UF 146400 (Fig. 65 B) se observa un cingulo
distolingual que por su posicién (alto en la corona) probablemente desaparezca en
estadios avanzados de desgaste.

Los molares son notoriamente mas grandes que los premolares, siendo el M2
el de mayor tamafio. El M1 y el M2 muestran un gran protolofo. Paralofo y metalofo
constituyen un masivo ectolofo de gran desarrollo mesiodistal, acentuado por un
marcado parastilo. Esto es especialmente evidente en el M2, siendo su didmetro
mesio-distal (medido sobre el margen labial) mucho mayor que en el M1 y M3. En el
M2 del holotipo, la fosa central esta abierta lingualmente y de distingue claramente
una foseta distal derivada del cingulo distal, el cual se evidencia como tal (producto
de su menor desgaste) en el espécimen MNHN Bol 003644. Tanto en el M1 como en el
M2, el borde labial de la fosa central esta levemente ondulado, insinuando la
presencia de una cresta intermedia y una segunda cresta+crochet, similar a lo
observado en E. latirostris. Por su parte, el M3 es mas pequefio, presenta un protolofo
reducido en comparacion con el M2, un ectolofo bien desarrollado y la fosa central
abierta distolingualmente. Al igual que en E. latirostris, no se distingue una capa distal
de esmalte que permita identificar el limite de la superficie oclusal, al menos en

estadios de desgaste poco avanzados (Fig. 64).
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Fig. 65: vista palatal de algunos especimenes asignados a Eurygenium pacegnum
mencionados en el texto para comparacién con YPM PU 20680 (Eurygenium cf. E.
pacegnum). Fotografias (A y B) M.T Dozo. Fotografia en C tomada y editada de

Cerdefio y Vera (2014a).

Es pertinente mencionar en esta instancia una serie de diferencias que presenta

el espécimen YPM PU 20680, motivo por el cual se lo ha considerado aqui como

Eurygenium cf. E. pacegnum. En este material (Fig. 63), la fosa central del M2 esta
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cerrada y no se distingue una foseta distal. En cuanto al M3, la fosa central también
esta cerrada (apenas perceptible), el protolofo estd mas desarrollado, y el margen
distal del metalofo esta dado por una capa de esmalte que lo delimita con precision.
Afortunadamente los especimenes YPM PU 20696 (Fig. 65 A) y UF 149210 (no
figurado en el presente trabajo) presentan un desgaste intermedio entre YPM PU
20680 y el holotipo, y casualmente muestran también una morfologia oclusal
“intermedia”. En el espécimen YPM PU 20696, la fosa central del M2 derecho esta
apenas cerrada, mientras que en el M2 izquierdo del mismo individuo esta apenas
abierta. De igual manera, el M3 muestra un protolofo de tamafio intermedio entre el
holotipo (muy pequefio) y el espécimen YPM PU 20680 (muy grande). Respecto de la
foseta distal, el espécimen UF 149210 presenta una foseta distal poco distinguible, un
estado intermedio entre la foseta distal evidente del holotipo y la ausencia de la
fosétida en YPM PU 20680. Estos especimenes resultan muy valiosos puesto que
permiten asociar los extremos de un gradiente en la morfologia oclusal explicable a
partir de los distintos grados de desgaste. Si bien no es evidencia concluyente de que

YPM PU 20680 corresponde a E. pacegnum, si permite considerarlo tentativamente.

Mandibula y denticion inferior

En vista lateral, y similar a lo mencionado para Morphippus imbricatus, la
mandibula de E. pacegnum en bien robusto, tanto a nivel de la rama horizontal como a
nivel de la rama ascendente. Por su parte, el condilo mandibular (de gran desarrollo
transversal) y el proceso coronoides también responden a lo mencionado para los
géneros deseadenses Rhynchippus y Morphippus. El contorno del angulo mandibular
es bien redondeado, esta precedido por una constriccién preangular poco insinuada y
acentuado por una cresta masetérica bien marcada. Sobre la cara medial destaca una

amplia fosa mandibular (Fig. 66).
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Fig. 66: mandibula y morfologia oclusal de la denticién inferior de Eurygenium
pacegnum (MNHN Bol V 003645). Fotografia tomada y editada de Shockey (1997).

Denticion- Los incisivos se insertan de manera procumbente, una
caracteristica recurrente no solo entre los Toxodontia sino a nivel de los
Notoungulata en general. Hacia la base de la corona se distingue con claridad un
cingulido lingual mas marcado que en M. imbricatus y similar a lo mencionado para R.
equinus. Ademas del cingulido, se observa una “costilla” o cresta longitudinal lingual.
El i1 es el mas pequeno de los incisivos, los cuales aumentan en tamafio distalmente.
El canino es incisiviforme, presenta el cinguilido y la cresta mencionada para los
incisivos, y su diametro mesio-distal es mayor que el del i3.

Los premolares también aumentan en tamafio distalmente y su morfologia
varia gradualmente desde un p1 pequefio, de contorno aproximadamente circular en
el que apenas se insinda una cresta originada a partir del protoléfido y dirigida
distalmente, hasta un p4 molariforme tipico. El p2 muestra una ctuspide principal que
por el desgaste ha originado un l6fido (metalé6fido). Distalmente, el metaléfido se
contintia con un hipoléfido curvo. Lo que en el pl es una cresta insinuada en el

extremo mesiolabial del trigénido, en el p2 constituye un delgado protoléfido que se
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proyecta distalmente. Mesiolingualmente se evidencia un paraléfido incipiente a
partir del cual se origina un cingulido lingual que se conecta distalmente con la base
del hipoléfido. El p3 presenta una forma similar, aunque los 16fidos son mas masivos
(de hecho resulta imposible identificar elementos que insintden los limites del
metalofido). Tanto el extremo mesial como el extremo distal del cingulido lingual han
sido alcanzados por el desgaste y se perciben mas como proyecciones del paraléfido e
hipol6fido respectivamente (Fig. 66). El p4 es de mayor tamafio que el p3, el
protoléfido adquiere una forma tipica (no crestado), y esta separado del hipoléfido
por un hipofléxido cuya morfologia resulta comparable a la de los molares. Entre el
trigonido y el talonido se distingue con claridad una fosétida originada a partir de la
fusion lingual del extremo distolingual del metal6fido con el trigénido.

Los molares incrementan su tamafio desde el m1 al m3, principalmente por el
tamafio creciente del talénido. El m1 es muy similar al p4, aunque mas grande. La
fosétida trigonido-talénido también es mayor, y el ancho del hipoléfido sugiere la
existencia de un entoléfido que probablemente se ha fusionado producto del
desgaste. El m2 muestra un hipofléxido mas marcado y se reconoce un abultamiento a
nivel del borde lingual del hipoléfido correspondiente al entol6fido. A partir del
extremo distal del hipoléfido se distingue con claridad una cresta que se proyecta
mesialmente y que corresponde al extremo distal del cingulido lingual. Mesialmente
se observa una cresta similar que se proyecta distalmente a partir del paraléfido y
que constituye el extremo mesial de dicho cingulido. Esto también se puede apreciar
en el m3, cuya mayor diferencia respecto del m1 y m2 es el mayor desarrollo mesio-
distal del hipoléfido y su menor didmetro labio-lingual, lo cual a su vez permite
identificar con mayor claridad el entoléfido. Al igual que el resto de los molares, se

observa claramente la fosétida trigénido-talonido (Fig. 66).

5.2.4 - Mendozahippus Cerdeio y Vera, 2010

Especie tipo: Mendozahippus fierensis Cerdeno y Vera, 2010.
Taxones incluidos: genero monotipico.
Distribucion geografica y estratigrafica: ver distribucion de la tinica especie.

Diagnosis- Ver diagnosis de la inica especie.
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MENDOZAHIPPUS FIERENSIS Cerdefio y Vera, 2010

Holotipo: MCNAM PV 4004 (crdneo muy completo con premolares y molares,
algunos deteriorados, metatarsal Il y fragmento proximal del IV).

Especimenes incluidos: MCNAM PV 3853 (fragmentos de molar superior e inferior),
MCNAM PV 3956 (fragmento mandibular derecho con m2), MCNAM PV 4049
(fragmento maxilar izquierdo con M2-3), MCNAM PV 4050 (fragmento maxilar
izquierdo con restos del M1?), MCNAM PV 4051 (P3? izquierdo), MCNAM PV 4052
(p3? derecho), MCNAM PV 4056 (fragmento mandibular izquierdo con m3), MCNAM
PV 4209 (fragmentos de molar superior), MCNAM PV 4213 (p2 izquierdo), MCNAM
PV 4237 (fragmento maxilar derecho con M2-3), MCNAM PV 4240 (molar superior
derecho), MCNAM PV 4285 (fragmento mandibular derecho con m3 y talénido de
m2), MCNAM PV 4306 (fragmentos de molares superiores), MCNAM PV 4309
(fragmentos de molares superiores), MCNAM PV 4310 (fragmentos de molares
superiores), MCNAM PV 4368 (fragmento mandibular izquierdo con m1 [roto]-m3, y
elementos postcraneanos asociados [fragmentos de fémur, tibia y fibula derechos e
izquierdos]), MCNAM PV 4370 (fragmento de paladar con P4-M3 derechos, M2-M3
izquierdos y base de la raiz anterior del arco cigomatico), MCNAM PV 4371
(fragmento de maxilar izquierdo con P2-3 y M1-3), MCNAM PV 4380 (fragmento de
hemimandibula derecha con m2 roto y m3) y MCNAM PV 4393 (fragmento
mandibular izquierdo con m1? y trigobnido de m3 derecho aislado, probablemente del
mismo individuo).

Las autoras mencionaron ademas en la publicacion original (Cerdefio y Vera,
2010) al espécimen MLP 96-XI-20-14 (lote de dientes superiores aislados), al cual
consideraron Mendozahippus cf. M. fierensis. En cuanto al espécimen MCNAM PV 3846
(porcidn del paladar con [1-M2 izquierdo, [1-P3 derecho, y pequefios fragmentos de
nasales y maxilares) es asignado de manera tentativa ya que presenta un desgaste
mucho menor que el del holotipo, dificultando la comparacién precisa de la
morfologia oclusal. Por otra parte, la forma de los procesos ascendentes de los
premaxilares parece variar respecto de la del holotipo. También se asigna de manera
tentativa al espécimen FMNH P 13286 (craneo muy reconstruido con raiz de 13, P2-
M3 izquierdos y P2-M3 derechos). Se trata de un material que presenta una denticién

y un estado de desgaste muy similar al holotipo, y si bien muestra algunas diferencias
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en cuanto a la morfologia general del craneo, las porciones realmente preservadas
(aquellas que no han sido reconstruidas y “modeladas” durante la preparacion)
muestran similitud con el holotipo (Fig. 67).

Procedencia geografica: Quebrada Fiera, suroeste de Mendoza, Argentina. El
espécimen FMNH P 13286 (asignado tentativamente) proviene de Cabeza Blanca,
sureste de Chubut, Argentina.

Procedencia estratigrafica: niveles de EM Deseadense (Oligoceno superior) de la
Formacion Agua de la Piedra (Cerdefio y Vera, 2010). El espécimen FMNH P 13286
(asignado tentativamente) también proviene de niveles deseadenses, solo que en este
caso de la Formacién Sarmiento.

Diagnosis revisada- La especie se distingue por la siguiente combinacién de
caracteres: (1) crdneo esbelto, producto de arcos cigomaticos poco expandidos
lateralmente, similar a lo mencionado para R. equinus y diferente de las especies del
género Eurygenium, (2) extremo posterior de la cresta sagital mas marcada que en R.
equinus y la cresta nucal mas proyectada posteriormente, (3) paladar mas angosto
que el resto de los “Notohippidae” considerando su ancho en relaciéon al diametro
labio-lingual promedio de los molares, y (4) incisivos y caninos superiores con una
evidente cresta lingual que no se observa en otros “Notohippidae”.

La presencia de un cingulo anterolingual bajo en premolares y molares (al
menos en el M2) y un M3 con el metalofo muy reducido y el protocono proyectado
lingualmente, fueron dos caracteristicas relevantes mencionadas por las autoras
como elementos diagnédsticos. En el caso de la primera, dicho cingulo s6lo se puede
observar con claridad en el espécimen menos desgastado MCNAM PV 3846
(considerado aqui como Mendozahippus cf. M. fierensis). En cuanto al M3, las
caracteristicas mencionadas solo se manifiestan en forma evidente en el holotipo, por
lo que se ha preferido no incluirlas en la diagnosis hasta tanto no se evallde su

variabilidad intraespecifica o la susceptibilidad a modificarse con el desgaste.
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Fig. 67: holotipo de Mendozahippus fierensis (A'y C) y FMNH P 13286 (B y D). Las
areas semitransparentes en B y D corresponden a regiones reconstruidas
artificialmente.
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Descripcion

Sin lugar a dudas el holotipo (craneo casi completo y algunos elementos
postcraneanos) constituye el material mas representativo del taxén, ya que si bien no
preserva toda la denticién (que ademas estd bastante desgastada), permite una
descripcion integral del craneo (Fig. 68). No parece estar fuertemente deformado,
aunque el analisis por tomografia evidencia no solo numerosas fracturas (como lo
sefialaran Cerdefio y Vera, 2010), sino también un hundimiento a nivel de los
frontales que puede haber alterado levemente el contorno en vista lateral, y quizas

minimamente la forma de la 6rbita.

Region nasofacial y neurocraneana dorsal

El aspecto general de la regién facial es esbelto. Sus arcos cigomaticos poco
expandidos lateralmente le otorgan un contorno en vista dorsal mas comparable a las
especies del género Rhynchippus que a las de Eurygenium. El arco premaxilar esta
muy deteriorado en el holotipo, pero el morro angosto sugiere una forma de “U”
bastante cerrado. A nivel del premaxilar (mds precisamente en relacion a los procesos
ascendentes de los premaxilares) se registran una serie de diferencias entre el
holotipo y los especimenes MCNAM PV 3846 y FMNH 13286. En estos ultimos, las
ramas ascendentes de los premaxilares parecen proyectarse posterodorsalmente, a
diferencia del holotipo en el que parecen ser mas verticales. Sin embargo, el deterioro
del holotipo a nivel del extremo anterior del morro dificulta una comparacion precisa
entre los especimenes. A pesar del deterioro, se puede apreciar que los premaxilares
contactan el extremo anterior de los nasales. Los maxilares no muestran ninguna
particularidad, excepto una marcada concavidad a modo de fosa por encima de la
linea alveolar, acentuada posteriormente por el borde ventral de los arcos
cigomaticos. A nivel del extremo mesial del M2 se distinguen (con cierta dificultad)
los foramenes infraorbitales, los cuales parecen algo mas pequefios que en

Eurygenium y Rhynchippus (Fig. 68).
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Fig. 68: reconstruccién 3D del craneo de Mendozahippus fierensis (MCNAM PV 4004)
en vista lateral (A), dorsal (B) y ventral (C).

Los nasales son estrechos y alargados, y su contacto con los frontales responde a
la forma de “W” mencionada para Rhynchippus. Los frontales estan bastante
deteriorados, pero aun asi se distingue el foramen supraorbital izquierdo. Como se

menciono, se observa una fuerte fractura oblicua a nivel de los frontales que ha
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provocado un achatamiento apenas perceptible. Las crestas frontales son notorias y
la cresta sagital estda mas marcada que en Rhynchippus, principalmente a nivel del
extremo posterior. Los parietales no presentan ninguna particularidad externa, son
levemente convexos y las suturas escamoso-parietal y parieto-occipital no se
distinguen con claridad (Fig. 68 B).

Si se observan perfectamente una serie de foramenes vasculares préximos al
contacto entre los parietales y el occipital, similar a lo mencionado para otros
géneros. Sin embargo, las imagenes tomograficas y los modelos 3D generados a partir
de ellas, muestran que estos foramenes se conectan intracranealmente con lo que
parece ser un seno venoso diploico transversal, que a su vez conecta los senos
petrosos temporales (Fig. 69). Esta particularidad no se ha observado en otros
especimenes (de este u otro taxén) y tampoco se han encontrado referencias al
respecto en la bibliografia. En la medida en que se cuente con mas taxones sometidos
a este tipo de andlisis, se podran proponer hipotesis de homologia y determinar si se
trata de una condicién particular del seno venoso transverso, o si corresponde a otra
estructura. Por otra parte, permitira indagar acerca de la incidencia de esta condicién

en un contexto taxonémico mas amplio y evaluar asi su valor sistematico.

Fig. 69: reconstruccion 3D del holotipo de Mendozahippus fierensis en
semitransparencia (derecha) para sefialar el seno venoso diploico transversal (svdt).

210



Region palatal y denticién superior

El paladar es mas estrecho en comparacion con el ancho paladar de E. latirostris,
o las especies de Rhynchippus. Por otra parte, las series molariformes son bastante
paralelas, siendo el ancho palatal a nivel del P2 similar al ancho palatal a nivel del M3
(Fig. 70), muy diferente de la forma triangular descripta para otros “Notohippidae”. A
pesar de su deterioro, es posible distinguir los forAmenes palatinos mayores, los
cuales se abren a nivel del extremo mesial del M3 (Fig. 68 C). No se distingue la sutura
premaxilo-maxilar ni la sutura maxilo-palatina.

Denticion- A diferencia de los géneros deseadenses mencionados hasta el
momento, Mendozahippus fierensis presenta una menor altura de las coronas, similar
a lo mencionado para el género predeseadense Eomorphippus. Esto es especialmente
notorio en el holotipo, pero debe tenerse en cuenta que se trata de un espécimen con
la denticion sumamente desgastada. Los incisivos se insertan de manera mas
procumbente que en el resto de los géneros deseadenses. Son aproximadamente
isodiamétricos y se caracterizan por la presencia de una cresta lingual y de un cingulo
lingual, algo borrado en el I1 pero claramente visible en la serie 12-3. El canino es
incisiviforme y de tamafo similar al I3. Cabe mencionar que estas apreciaciones se
realizan a partir del espécimen MCNAM PV 3846 (Mendozahippus cf. M. fierensis), ya
que el holotipo carece de la porcion mas anterior de su denticidn (Fig. 70).

Los premolares del holotipo estan muy deteriorados, principalmente el P1 y P2.
Aumentan en tamafo distalmente y su diametro labio-lingual es mucho mayor que el
mesio-distal. A pesar del deterioro se distingue una fosa central, un ancho ectolofo, un
delgado metalofo y un protolofo bien desarrollado, que en el P4 se proyecta
lingualmente. En el caso del espécimen MCNAM PV 3846 (cuyo desgaste es menor), la
diferencia entre el didmetro mesio-distal y labio-lingual no es tan marcada, la fosa
central esta abierta mesiolingualmente, y se distingue un notorio cingulo
mesiolingual. Ademas se reconocen dos proyecciones del ectolofo que invaden la fosa
central, identificadas tentativamente como la cresta intermedia (mesial) y la segunda
cresta+crochet (distal). Si se observa con detenimiento, es posible apreciar que estas
proyecciones estan constituidas a su vez por pequefias crestas a modo de “borde
aserrado”. Ademas del cingulo mesiolingual, se observa claramente un pequefio pero

bien marcado cingulo distolingual (Fig. 70).
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Fig. 70: paladar y denticion superior de Mendozahippus fierensis (MCNAM PV 3846 y
MLP 96-XI-20-14 considerados Mendozahippus cf. M. fierensis).

Los molares son notoriamente mas grandes que los premolares, caracterizados
por su gran desarrollo en sentido transverso (diametro labio-lingual mayor que el
mesio-distal), un ancho ectolofo, un protolofo muy masivo y un delgado metalofo.
Probablemente por el avanzado desgaste que presentan es imposible reconocer el
patron de crestas, algo que tampoco puede realizarse en el también desgastado FMNH
P 13286 (Mendozahippus cf. M. fierensis). Tanto el M2 como el M3 muestran un fuerte
parastilo. En el holotipo, el M3 presenta un metalofo sumamente reducido, limitado a

un delgado lofo que cierra distalmente la fosa central. Esta caracteristica (junto a un
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protolofo muy proyectado lingualmente), le otorga a la pieza un contorno
notablemente triangular en vista oclusal. Sin embargo, esto no resulta tan evidente en
los especimenes MLP 96-XI-20-14 y FMNH P 13286 (Mendozahippus cf. M. fierensis),
en los cuales el M3 muestra un contorno mas trapezoidal (Figs. 67 y 70). Distalmente,

el ectolofo del M3 se proyecta mas alla del metalofo originando un marcado metastilo.

Mandibula y denticion inferior

Los restos mandibulares (Fig. 71) muestran una mandibula robusta, a tono con
lo mencionado para otros “Notohippidae” deseadenses. Alin cuando los autores la
describen como baja, proporcionalmente es apenas menor que la altura mandibular
de R. equinus. El borde ventral es levemente curvo y el borde externo del angulo
mandibular es redondeado y amplio. No se observa una constriccién preangular.
Externamente se distingue una moderada cresta masetérica y un foramen mandibular
a la altura del hipofléxido del m3, mas préximo al borde ventral que al borde alveolar.
El espécimen MCNAM PV 4368 permite observar parcialmente la rama ascendente. El
borde anterior es bastante recto (similar a lo mencionado para R. equinus).
Lamentablemente no se ha preservado el proceso coronoides ni el condilo
mandibular, por lo que no se puede describir en detalle su morfologia.

Denticion- Solo se conocen algunas piezas de la denticiéon inferior
(premolares y molares). Respecto de los primeros, solo se tiene registro de un p2
aislado y poco desgastado (MCNAM PV 4213) y un p3 o p4 sumamente desgastado
(MCNAM PV 4052). El primero muestra una morfologia premolar tipica, con una
cuspide en forma de cresta cuyo punto mas alto corresponde posicionalmente al
metaconido (o metalofido). Esta cresta se proyecta mesialmente y se curva primero
en direccion labial (originando un pliegue probablemente correspondiente al
protol6fido) y luego lingualmente constituyendo el paraldéfido. Distalmente se
distingue un hipoléfido bien curvo y un entocénido que probablemente, en estadios
de desgaste mas avanzados, se conecte con el hipoléfido (Fig. 71 A). Cerdefio y Vera
(2014a) se refirieron a estas estructuras como metaconido, protocoénido, paracénido
e hipoconulido, pero como se mencioné al momento de describir las especies de
Pampahippus, se trata de diferentes criterios frente a estructuras que no responden

estrictamente a las definiciones de l6fido o conido, y que incluso varian de acuerdo al
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desgaste de la pieza. A nivel del trigonido se distingue un cingulido lingual, entre el
extremo distal del paraléfido y el metal6fido. De manera similar, se observa otro
cingulido lingual a nivel del talénido, entre el metaléfido y el extremo distal del

hipoléfido.
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Fig. 71: mandibula y denticién inferior de Mendozahippus fierensis. Fotografias
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tomadas y editadas de Cerdefio y Vera (2014a).
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Fig. 71 (continuacion): ver leyenda en figura 71.

Los molares aumentan distalmente en tamafo (Fig. 71 B-F). Presentan un
trigénido y un talénido separados por un fuerte hipofléxido. El m1 es el mas pequefio
debido al talénido mas corto. El espécimen MCNAM PV 4393 (Fig. 71 E) muestra una
fosétida trigénido-talénido, producto del cierre de lo que en estadios de desgaste
previos haya sido probablemente un fléxido trigénido-talénido. Se distingue con
claridad un entolé6fido abultado y un incipiente fléxido ento-hipoléfido. El m2 y m3
son muy similares entre ellos, siendo el talénido mucho mas largo que el trigénido en
comparaciéon con el m1. El m2 del espécimen MCNAM PV 3956 (Fig.